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1. Introducción General 
 
1.1. Bioinvasión 
Los hábitats marinos costeros son uno de los sistemas en donde es más común detectar 
la presencia de especies alóctonas (Ricciardi, 1998, Ricciardi y Rasmussen, 1998), debido, 
en parte, al transporte de especies no nativas mediado por el hombre (Sakai et al., 2001; 
Palau et al., 2003), por el lastre de los barcos (Ruiz et al., 2000), por introducciones 
intencionales para la mejora de la acuicultura y la pesca (Pranovi et al., 2006) o bien de 
forma natural, mediante los mecanismos propios de dispersión de la especie (Palau et al., 
2003). Actualmente las invasiones biológicas son ampliamente reconocidas como uno de 
los componentes más significativos del cambio global, con un gran alcance y efectos, a 
menudo perjudiciales para la biodiversidad (Mack et al., 2000; Darrigan, 2002; Stachowicz 
et al., 2002; Holeck et al., 2004; Galil, 2007). 
Los organismos alóctonos no impactan exclusivamente en una única especie, sino 
también en una comunidad entera (Lambert et al., 1992, Rius y McQuaid, 2006), pero solo 
una parte de las muchas especies introducidas en los nuevos hábitats llegan a ser invasivas, 
lo que sugiere la existencia de un conjunto de caracteres que permiten la capacidad de 
invasión (Bossdorf et al., 2004), tales como transporte, liberación y establecimiento 
(Darrigan, 2002). En el primer paso (transporte) la especie puede morir o sobrevivir, 
durante la liberación se enfrenta a la interacción con el nuevo ambiente y son éstas 
interacciones junto con otros factores las que determinaran si la especie alóctona se 
establece. Williamson (2006), menciona que las invasiones biológicas crean interacciones 
entre las especies autóctonas y las alóctonas, por ejemplo, depredación, competencia o 
parasitismo, y que son estas interacciones las que determinan la variabilidad de ambos en 
una situación particular. Sin embargo, debido a dicha interacción pueden variar tanto en 
espacio como en tiempo, y pueden estar influyendo una gran variedad de factores sobre el 
predominio de una especie sobre otra (Rius y McQuaid, 2006). La interacción entre 
especies es una característica reconocida que juega un papel importante en la conformación 
de comunidades naturales y se cree que varían bajo diferentes condiciones (Rius y 
McQuaid, 2009). 
El hecho de que una especie alóctona o invasora persista y se extienda en nuevos 
ambientes depende de muchos factores tales como: la presión de depredadores (Karatayev 




Schweihhofer, 1996; Calvo et al., 2000; Sarà et al., 2008), la variabilidad genética 
(Mydlarz et al., 2006) y la amplitud del nicho trófico (Decottignies et al., 2007), 
aclimatación a las condiciones precarias o nuevas que presenta el nuevo hábitat así como a 
los cambios evolutivos (Mooney y Cleland, 2001; Sakai et al., 2001). Además, otra 
cualidad de las especies alóctonas, es que son capaces de sustentarse de una amplia 
variedad de tipos de alimento, mostrando alta fecundidad y siendo capaces de tolerar 
amplias fluctuaciones en temperatura y salinidad (Lee, 2000), además de la plasticidad 
(capacidad de ajustar las características para cualquier tipo de condiciones) (Henkel et al., 
2009; Sarà et al., 2008). De acuerdo a Khalanski (2001), los organismos invasores poseen 
un diseño biológico ideal para colonizar nuevos ambientes: corto periodo de vida, rápido 
crecimiento y maduración sexual, alta fecundidad, capacidad de colonizar una amplia 
gama de tipos de hábitat, amplia gama de tolerancias fisiológicas, variabilidad genética y 
plasticidad filogenética, comportamiento gregario, y alguna forma de asociación con las 
actividades del hombre. Además de predación directa sobre especies autóctonas, la 
producción de toxinas o la integración genética por hibridaciones (Palau et al., 2003). 
Las comunidades autóctonas pueden llegar a resistir la invasión de especies alóctonas 
en determinadas condiciones. Dado que, tanto las características biológicas como físicas de 
las comunidades autóctonas influencian el establecimiento de organismos alóctonos, estas 
mismas características también podrían afectar la velocidad y grado de dispersión 
geográfica de dichos organismos (Grosholz, 2002). Palau et al. (2003) menciona que las 
especies de cualquier tipo (fauna o flora), pueden causar efectos o impactos ecológicos y 
socioeconómicos. Los efectos ecológicos se refieren habitualmente a pérdidas en cuanto a 
la biodiversidad, en particular en lo que a especies endémicas o de hábitat muy selectivo se 
refiere, por razón de competencias.  
Desde el momento que un ecosistema es colonizado por una especie exótica, a cualquier 
nivel trófico empieza a perder parte de su resistencia biotica frente a nuevos invasores, 
siguiendo una dinámica exponencial (Palau et al., 2003). 
Con el fin de determinar si ciertas especies poseen características que mejoran la 
capacidad de invasión o de si las poblaciones invasoras han involucrado características 
diferentes que las poblaciones de origen, es necesario llevar a cabo las investigaciones del 
invasor tanto en el lugar introducido como en su hábitat natural (Sarà et al., 2008). De 
hecho, hay varias razones por las que se podría esperar que las invasiones biológicas 
jueguen un papel importante en los procesos evolutivos: en primer lugar, las especies 




nueva selección (Mooney y Cleland, 2001; Bossdorf et al., 2004). En segundo lugar, muy 
pocas de las especies introducidas en realidad se convierten en invasoras (Williamson, 
2006), lo que sugiere que la selección se convierte en una característica clave. En tercer 
lugar, muchas de las especies que se llegan a convertir en invasoras llegan a serlo después 
de un tiempo (Mack et al., 2000; Sakai et al., 2001), posiblemente después de los ajustes a 
la evolución en los nuevos ambientes. Investigadores como Crooks (2002) y Bossdorf et 
al. (2004), sugieren que llegar a comprender dichos mecanismos evolutivos podría ser 
crucial para el manejo de las invasiones biológicas. 
Bayne et al. (1976), definen la ecofisiología como el estudio de la adaptación de un 
animal en función de su hábitat natural, el cual debe de comenzar con el conocimiento de 
las condiciones naturales que normalmente son experimentadas por el organismo. Existe 
escasez de estudios en torno al comportamiento de los organismos alóctonos dentro de 
nuevos hábitats (Grosholz, 2002). Sin embargo, en los últimos años se han ido 
incrementando los estudios enfocados en la ecofisiología de organismos alóctonos (Sarà et 
al., 2008). Por lo anterior la ecofisiología puede ser una herramienta indispensable para 
estudiar la capacidad invasora de las especies alóctonas frente a las autóctonas, ya que 
permite estudiar la capacidad de los organismos para rentabilizar la energía disponible en 
el ambiente. 
 
1.2. Características generales de Mytilus galloprovincialis y 
Xenostrobus securis 
El cultivo del mejillón Mytilus galloprovincialis (Lamarck, 1819) en las rías gallegas 
constituye una actividad de enorme importancia socio-económica, además de una gran 
descendencia ecológica en las rías. Su papel cobra mayor importancia en el ecosistema de 
las rías, donde la industria mejillonera explota esta especie para su cultivo, produciendo en 
torno a 250,000 toneladas en el conjunto de las rías gallegas (Labarta, 2004).  
El mejillón pertenece al phylum Mollusca, clase bivalvia, familia Mytilidae, siendo la 
especie más estudiadas y cultivadas, Mytilus galloprovincialis y Mytilus edulis. Koehn 
(1991) (en: Cáceres-Martínez y Figueras, 2007), menciona que este género se distribuye en 
aguas boreales y templadas en todos los océanos y grandes mares del mundo, tanto en la 
zona submareal como intermareal, ocupando una amplia diversidad de sustratos. 
La potencialidad de esta especie para el cultivo radica, además en ser un organismo 




suspendida en la columna de agua del medio marino, evitando gastos relacionados con su 
alimentación (Filgueira, 2007). Es por ello que este molusco bivalvo se considera uno de 
los principales consumidores de material particulado en suspensión (seston) (Fernández-
Reiriz et al., 2004).  
El mejillón Xenostrobus securis (Lamarck, 1819) habita en aguas salobres de Nueva 
Zelanda y la zona intermareal de los estuarios en el Sur de Australia (Wilson, 1968, 1969; 
Moore y Suthers, 2005; Moore et al., 2006), más específicamente, desde la Ría de Swan en 
Australia Occidental hasta Rockhampton en Queensland, así como en la Isla Chatham, 
Nueva Zelanda (Wilson, 1968, 1969; http://www.ciesm.org/).  
La presencia de este molusco alóctono está considerada un problema biológico y se 
investiga el alcance de su expansión en aguas mediterráneas de las lagunas costeras 
italianas (Lazzari y Rinaldi, 1994; Sabelli y Speranza, 1994; De Min y Vio, 1997; Russo, 
2001; Giusti et al., 2008); francesas (Gofas, et al., 2003), así como en territorios japoneses 
(Kimura et al., 1999; Kohama et al., 2001; Kimura y Sekiguchi, 2009). Para la comunidad 
científica española la localización de Xenostrobus securis es relativamente nueva, fue en el 
año 2002 cuando se encontraron restos de su concha en una playa de la ría gallega, pero no 
fue hasta el año 2006 cuando comenzó a investigarse tras ser localizado en la 
desembocadura del Río Verdugo, Arcade (Galicia, España) (Garci et al., 2007). 
El reciente asentamiento en elevadas concentraciones de X. securis (de hasta 67.000 
ejemplares en un solo metro cuadrado) (Garcí et al., 2007) en la parte interior de la Ría de 
Vigo (Galicia, España), en un hábitat donde se asientan numerosas colonias de M. 
galloprovincialis (Santaclara et al., 2007), hace necesario estudiar las posibles diferencias 
ecofisiológicas entre ambas especies para añadir un mayor conocimiento en las relaciones 
entre éstos organismos y las características de su medio.  
El mitílido X. securis al igual que M. galloprovincialis, son filtradores, presentan un 
modo de vida epifaunal, viven fijados en sustratos duros por medio de un biso, muestran 
tendencia a agruparse y a ocupar hendiduras, cavidades y otros lugares protegidos, 
formando tupidas “colonias” (http://www.ciesm.org/; Darrigan, 2002; Darrigan y Mansur, 
2006; Garci et al., 2007; Santaclara et al., 2007; Kimura y Sekiguchi, 2009), además 
ambas poseen un ciclo de vida corto, elevadas tasas de crecimiento y una rápida dispersión 
mediada por estadíos larvales planctónicos (Morton, 1973, Bownes y McQuaid, 2006; 
Zardi et al., 2006 a) y su sistema de reproducción es por fecundidad externa (Garci et al., 




potencial, con un impacto negativo en el ecosistema donde sea introducido (Darrigan, 
2002; Garci et al., 2007; Santaclara et al., 2007). 
El conocimiento sobre la biología e impacto de X. securis es aún insipiente y está muy a 
la saga de la información que hay disponible para M. galloprovincialis, que viene siendo 
estudiada intensamente desde hace varias décadas en parte de América, África, Asia y 
Europa (Navarro et al., 1991; Fabiano et al., 1994; Fernández-Reiriz et al., 1996; Iglesias 
et al., 1996; Labarta et al., 1997; Geller, 1999; Babarro et al., 2000a; 2000b; Pastore et al., 
2001; Freites et al., 2002a; 2002b; 2002c; Freites et al., 2003; Branch y Steffani, 2004; 
Fernández-Reiriz y Labarta, 2004; Steffani y Branch, 2005; Bownes y McQuaid, 2006; 
Malagoli et al., 2007; Rius y McQuaid 2006; Zardi et al., 2006a; Zardi et al., 2006b; 
Anestis et al., 2007; Suárez Alonso et al., 2007; Rius y McQuaid, 2009; Shinen y Morgan, 
2009). 
Aunque nos referimos a dos moluscos bivalvos, hay que tener cuidado al hacer 
extrapolaciones entre ambas especies, ya que también existen importantes diferencias entre 
ellas. Por ejemplo, X. securis es de menor tamaño (20-30 mm) (www.ciesm.org), 
alcanzando una talla máxima de unos 47-50 mm (Wilson 1968; Russo, 2001, Garci et al., 
2007), mientras que M. galloprovincialis llega a alcanzar tallas de 65 mm (Babarro et al., 
1996) o mas (Bayne 1976). 
M. galloprovincialis soporta sin problemas amplias variaciones de temperatura (15-20 
ºC), y salinidades de 20‰ a 36‰ (Navarro et al., 1991). Y X. securis esta fisiológicamente 
bien adaptado en un ambiente de estuario caracterizado por condiciones de salinidad 
variables e inestables (1‰ y 31‰) (Wilson, 1968, 1969, Moore et al., 2006, Kimura y 
Sekiguchi, 2009). 
 
1.3. Comportamiento  alimentario de los moluscos bivalvos 
Se han utilizado varios enfoques para cuantificar el comportamiento alimentario de los 
bivalvos a través de la medición directa de los rasgos fisiológicos, tanto en estudios de 
campo in situ como bajo condiciones de laboratorio (por ejemplo, las tasas de filtración, las 
tasas de aclaramiento, producción de pseudo heces, la eficiencia y tasa de absorción, las 
tasas de consumo de oxígeno) (Navarro et al., 1991; Iglesias et al., 1996; Labarta et al., 
1997; Babarro et al., 2000a; 2000b; Pastore et al., 2001; Fernández-Reiriz y Labarta, 2004; 
Malagoli et al., 2007; Anestis et al., 2007), así como también el uso de imágenes fijas o de 




último un instrumento adecuado en la medición in situ de la conducta alimentaria (Newell 
et al., 1998; Riisgård et al., 2003). Muchos estudios han informado en qué medida las 
condiciones ambientales locales pueden tener un impacto significativo sobre la fisiología 
de bivalvos (Babarro et al., 2003), y se han centrado en la identificación de la importancia 
éstas condiciones ambientales en la regulación del comportamiento alimentario con el fin 
de predecir la ingestión y las respuestas de crecimiento comprendiendo una amplia 
variedad de hábitats. Algunos estudios buscan comprender los fundamentos de la actividad 
fisiológica y la conducta adaptativa, mientras que otros se centran en los mecanismos 
básicos de la alimentación (Jørgensen, 1990). Diversos estudios han constatado la 
influencia de las condiciones ambientales (temperatura, salinidad, cantidad y calidad del 
alimento, etc.) sobre la conducta alimentaria de los bivalvos (Bayne, 1985; Iglesias et al., 
1996; Babarro et al., 2000a; Gudimov, 2006; Sarà et al., 2008; MacDonald y Ward, 2009). 
La capacidad de los bivalvos para llevar a cabo modificaciones en su bioquímica, fisiología 
y morfología, ayuda a compensar cualquier cambio que reduzca la resolución de los 
sistemas que los bivalvos tienen para adquirir energía desde el medio (Thompson y Bayne, 
1974; Winter, 1978; Iglesias et al. 1992; Fernández-Reiriz et al., 2004). 
Un enfoque adecuado en el comportamiento fisiológico de los moluscos bivalvos 
precisa de un análisis desde dos perspectivas interrelacionadas: por un lado el estudio de la 
dinámica (producción, pérdidas y redistribución) del alimento (microalgas y otras fuentes 
de alimenticias), y por otro el procesamiento y conversión del alimento en producción de 
bivalvos, por medio de la energética fisiológica de las especies cultivadas (Fernández-
Reiriz y Labarta, 2004). Gran parte de los impactos de los bivalvos invasores sobre los 
ecosistemas que colonizan derivan de sus hábitos filtradores (Karatayev et al., 1997; 
Sylvester et al., 2005; Karatayev et al., 2007). 
 
1.3.1. Nutrición  
Como todos los filtradores, el mejillón vive esencialmente a expensas de las partículas 
en suspensión que están en el agua (Jørgensen, 1996). En estuarios de poca profundidad, el 
tipo de partícula que se pone en circulación en la columna de agua, está determinada por 
procesos biológicos e hidrodinámicos, favoreciendo la puesta en circulación de partículas 
de fondo. El valor nutricional de una dieta depende de su composición bioquímica 




El material particulado en suspensión en la columna del agua puede presentar una gran 
variabilidad, tanto por la naturaleza de las partículas que lo constituyen como por la 
concentración de la misma por unidad de volumen. Es por ello que un estudio de este 
material particulado en suspensión que solamente tome en cuenta su concentración e 
ignore la naturaleza o composición de sus diferentes fracciones que lo constituyen, puede 
llevar a conclusiones erróneas, sobre todo si se utiliza éste parámetro como un indicador de 
la disponibilidad del alimento, para organismos con una estrategia de alimentación basada 
exclusivamente en la filtración de dicho material. En casos extremos, tales como la 
desembocadura de ríos al mar y en la zona intermareal, el material suspendido puede tener 
un alto porcentaje de materia inorgánica que al no aportar ingredientes nutritivos a los 
organismos filtradores, disminuyen de manera importante el valor nutritivo del alimento 
disponible. Por estas razones, en los estudios donde se emplea la materia particulada 
suspendida en la columna del agua como indicadora de la disponibilidad del alimento, se 
realiza una caracterización cuantitativa de sus componentes orgánicos e inorgánicos. 
Aunque durante muchos años, se ha considerado la materia orgánica de origen 
fitoplanctónico como la principal fuente de alimento utilizable por los bivalvos marinos 
(Rodhouse et al., 1984, Riisgård y Larsen, 2010), varios estudios llevados a cabo en zonas 
en las que los bivalvos se encuentran presentes en densidades elevadas han demostrado que 
la producción fitoplactónica no es suficiente para sostener las tasas de crecimiento 
observadas (Widdows et al., 1979; Pérez y González, 1984). Estos estudios han 
contribuido a que se generara un cierto interés por determinar la importancia de otras 
fuentes de materia orgánica particulada en la alimentación de los bivalvos, como pueden 
ser los representados por detritus, microflora bentónica, bacterias, restos de plantas 
vasculares estuáricas (por ejemplo, Spartina alterniflora o Juncus romerianus (Lucas y 
Newell, 1984; Newell y Langdon, 1986).  
La materia particulada en suspensión, denominada seston, fuente de alimento natural 
que emplean los bivalvos para los procesos que sustentan su crecimiento (Labarta et al., 
1997), tiene como características principales su alta variabilidad y heterogeneidad (Berg y 
Newell, 1986). Aunque en los mejillones, el consumo del seston puede variar con la 
concentración, flujo y la calidad del mismo (Berg y Newell, 1986; Newell et al., 2005), lo 
que obliga a procesar grandes volúmenes de agua para obtener suficiente alimento 
(Jørjensen, 1990; Moore et al., 2006). 
En la materia orgánica del sedimento presente en los estuarios, se encuentran presentes 




1996). Así, cuando por efecto de las mareas o del oleaje se resuspende material 
sedimentario, pasan a formar parte de la columna de agua materiales de naturaleza diversa, 
como microflora bentónica, detritus (Berg y Newell, 1986; Grant et al., 1986; Ellis et al., 
2002) y partículas inorgánicas, que pueden constituir parte de la dieta natural de los 
bivalvos presentes en la zona. 
 
1.3.2. Filtración 
1.3.2.1. Anatomía del aparato filtrador 
La filtración es la separación de partículas que están en suspensión en la columna de 
agua por el uso de medio porosos (Rubenstein y Koehl, 1977). Los moluscos bivalvos son 
filtradores eficaces capaces de remover fitoplancton de grandes volúmenes de agua. 
El proceso de filtración puede ejercer un control top-down sobre el fitoplancton además 
de actuar como un amortiguador biológico para efectos del enriquecimiento de nutrientes, 
pero las tormentas pueden obstaculizar la capacidad de los filtradores para regular las 
floraciones del fitoplancton del estuario (Moore et al., 2006). 
Para este fin se ha desarrollado un mecanismo muco-ciliar con estructuras muy 
especializadas, adaptadas a bombear agua, retener partículas y transportarlas a los órganos 
de selección para su ingestión o desecho. La morfología funcional filtradora tanto de M. 
galloprovincialis como de X. securis, sigue el mismo patrón general de los bivalvos 
filtradores resumido por Rubenstein y Koehl (1977); Jørjensen (1990); Bayne et al. (1976). 
El aparato filtrador esta compuesto por dos branquias (Fig. 1A), cada una de las cuales 
está formada por dos demibranqias (interna y externa), que dividen la cavidad paleal en 
inhalante y exhalante. Cada demibranquia está formada a su vez por dos lamelas 
(ascendente y descendente), las cuales están constituidas por filamentos alargados que 
presentan zonas ciliadas a las que se les asigna diferente funcionalidad. Las bandas de 
cilios laterales generan un flujo de agua unidireccional desde la cavidad inhalante hacia la 
exhalante a través de los ostiolos (espacio entre los filamentos). Los cirros latero-frontales 
presentan un movimiento efectivo opuesto a los cilios laterales y están involucrados en la 
retención de partículas. La banda frontal se encarga del transporte de partículas hacia un 
surco ventral, que une las lamelas y que en último término transporta el material retenido 
hacia los palpos labiales y finalmente a la boca. Este es el mecanismo de captura y 






















Figura 1. Anatomía interna de ambas especies de estudio, señalando la ubicación de las branquias 
(A1) y estructura branquial (ejemplo en Mytilus galloprovincialis). Representando el movimiento 
de las partículas retenidas en una branquia (línea fina- branquia izquierda) y en la otra el 
movimiento del agua (línea gruesa- branquia derecha). Las “x” representan el movimiento de las  
partículas en los surcos ventrales con dirección hacia los palpos y boca (B1). 
 
Los moluscos bivalvos presentan una capacidad para regular la cantidad de alimento 
que es ingerido, con el objetivo de optimizar los procesos digestivos y extraer el mayor 
beneficio posible frente a los recursos alimenticios disponibles (Langdon y Newell, 1990; 
Larretchea, 1995). Esta actividad filtradora se ha determinado tradicionalmente mediante la 
medida de la tasa de aclaramiento o volumen de agua completamente aclarada de 
partículas por unidad de tiempo (Bayne et al., 1976), aunque también se puede usar el 
volumen de agua que pasa a través de la cavidad del manto (tasa de bombeo) (Moore et al., 
2006), que tan solo es equivalente a la CR cuando la eficiencia de retención de las 
partículas sea del 100% (Bayne et al. 1976).  
Evidentemente el animal puede bombear el agua sin filtrarla. Salvo en el caso en el que 
todas las partículas sean retenidas, resulta claro que la velocidad de filtración es inferior a 
la velocidad de bombeo. Tanto la tasa de aclaramiento como la de bombeo se consideran 
iguales cuando se trata de partículas grandes (>4µm), lo que supondría una eficiencia de 
retención de las partículas que pasan a través del manto del 100%. En el caso de que esta 
































tasa de aclaramiento, y esta última representará una medida más óptima de la cantidad de 
material removido desde una suspensión. A efectos prácticos, las medidas directas de la 
tasa de bombeo presentan dificultades en cuanto a las prácticas necesarias y su uso ha sido 
restringido cuando se necesitan realizar numerosas determinaciones, por lo que 
tradicionalmente se ha preferido la estimación de la tasa de aclaramiento (CR) (Babarro, 
2000a). La tasa de aclaramiento (CR) y tasa de ingestión (IR) determinan la cantidad de 
alimento que entra al sistema digestivo de los moluscos bivalvos (Babarro et al. 2000b). 
 
1.3.3. Tasa de aclaramiento (CR) 
La tasa de aclaramiento es dependiente del efecto que ejercen diferentes factores, tanto 
endógenos, como la talla (Møhlenberg y Riisgård, 1979, Bayne y Newell, 1983; Pérez-
Camacho y González, 1984; Jones et al., 1992) y ciclo reproductivo de los individuos 
(Newell y Thompson, 1984; Jørgensen et al., 1988), como exógenos, dentro de los cuales 
destacan principalmente la temperatura del medio (Widdows, 1978; Stickle y Bayne, 1982; 
Bayne, 1985; Malagoli et al., 2007;  Anestis et al., 2007; Petes et al., 2008; Sarà  et al., 
2008) y las características del seston disponible (Navarro y Winter, 1982; Kiørboe y 
Møhlenberg, 1981; Bayne y Newell, 1983; Bayne et al., 1989; Bayne et al., 1993, Hawkins 
et al., 1999; Babarro et al., 2000a; Velasco y Navarro, 2002; Fernández-Reiríz y Labarta, 
2004; entre otros). 
 
1.3.4. Ingestión 
Una vez retenidas las partículas, los filtradores pueden llevar a cabo un proceso de 
selección preingestiva mediante el cual optimizan la ingestión. La naturaleza de Mytilus 
galloprovincialis como especie “homorhabdic”, que se caracterizan por presentar un solo 
tipo de filamento (las especies “heterorhabdic” presentan dos tipos de filamentos 
diferenciados), no presenta selección de partículas en las branquias, por lo que la selección 
preingestiva se lleva a cabo únicamente en los palpos labiales (Ward et al., citado por 
Filgueira, 2007). Los palpos labiales son órganos especializados encargados de controlar la 
cantidad de alimento a ingerir, en los cuales se lleva a cabo procesos de selección de 
partículas (Beninger et al., 1999, Filgueira, 2007). Esta selección podría basarse en el 
diámetro de la partícula, composición química, densidad o carga electrostática. Sin 
embargo los procesos de selección no están todavía claros (Ward et al., 1998; citado por 




rechazadas embebidas en una matriz de mucopolisacáridos que recibe el nombre de 
psudoheces (Corral et al., 2000). 
La producción de pseudoheces aumenta con la turbidez hasta que ésta se acerca a 20 
mg/l; si continúa aumentando se ralentiza la filtración y disminuye la producción de 
pseudoheces. La cantidad máxima de material que puede ser ingerido es equivalente a la 
cantidad máxima filtrada, antes de la aparición de pseudoheces (Corral et al., 2000). 
Tanto el proceso de selección y expulsión de pseudoheces desempeñan un papel clave 
en la fisiología energética ya que de ellos depende la cantidad de alimento ingerido por el 
organismo y por tanto la estimación de la entrada de energía en la ecuación del balance 
energético (Widdows, 1985). No obstante, en ecosistemas de baja carga de seton como son 
las Rías gallegas (materia particulada orgánica < 3mg l-1, Filgueira, 2007), donde la mayor 
parte del seston disponible es fitoplncton (Figueiras et al., 2002, citado por Filgueira, 
2007), los procesos selectivos pueden tener una menor importancia. Por lo tanto, en estos 
ecosistemas, la estimación de la entrada de energía en la ecuación del balance energético 
dependerá fundamentalmente de la tasa de aclaramiento (“Clarence rate”, CR) o volumen 
de agua completamente aclarado de partículas por unidad de tiempo, que será indicativo de 
la cantidad de seston retenido, y en ausencia de selección y producción de pseudoheces, del 
seston ingerido (Fernández-Reiriz y Labarta, 2004). 
La tasa de ingestión orgánica (OIR) establece la cantidad de alimento ingerido por el 
organismo en unidad de tiempo, siendo una función de la CR y la cantidad orgánica de 
alimento disponible. Cuando la concentración de alimento disponible se mantiene en 
niveles bajos, todas las partículas retenidas son ingeridas, considerándose los conceptos de 
filtración e ingestión iguales (Winter, 1978). Sin embargo, en ocasiones, la concentración 
de partículas puede exceder un cierto umbral a partir del cual parte del material filtrado es 
rechazado como pseudoheces, mientras el resto constituye el material ingerido. En este 
último caso, la tasa de ingestión será derivada de la tasa de filtración sustrayendo la tasa de 
rechazo de partículas (Babarro, 1998). Sin embargo, en ciertas ocasiones, aunque la 
concentración del alimento este en valores inferiores a los que activan la producción de 
pseudoheces, no todas las partículas se retienen con una eficiencia del 100%, en especial 
las de diámetro entre 1-3 µm, por lo que la tasa de filtración, y por tanto la ingestión a 
partir de la tasa de aclaramiento, pueden estar ligeramente sobreestimadas (Larretchea, 
1995). No obstante, como este autor sugiere, esta sobreestimación puede no ser tan 
importante, ya que aunque estas partículas (entre 1-3 µm) puedan representar un número 




La variabilidad observada en estos parámetros fisiológicos se ha interpretado en 
términos de la capacidad de estos animales para adaptarse a las condiciones específicas 
ambientales y nutricionales de su hábitat (Navarro et al., 1991; Okumuş y Stirling 1994; 
Iglesias et al., 1996). La relación entre la IR y la concentración del alimento depende de la 
CR, que a su vez se ve afectada por factores ambientales (Babarro et al., 2000b). 
 
1.3.5. Digestión y Absorción 
1.3.5.1. Anatomía del aparato digestivo 
 
El aparato digestivo está constituido por un tubo que posee un orificio bucal, situado en 
la región anterior (Fig. 2A), que se abre entre dos pares de palpos labiales, cuya misión es 
la de seleccionar y dirigir las partículas alimenticias hasta la boca, a la cual sigue un corto 
esófago que comunica con el estómago en el que converge la glándula digestiva donde se 
lleva a cabo la digestión de los alimentos. En el estómago se encuentra el estilo cristalino, 
al que se le reconoce un doble papel, como órgano de trituración de los alimentos y como 
disolvente en el medio menos ácido del estómago, liberando enzimas capaces de 
transformar el almidón en materiales más digeribles (Owen, 1974). Se continúa con el 
intestino, que se encorva y está compuesto por una rama ascendente, otra descendente y un 
recto que atraviesa el pericardio, es decir, presenta en la superficie interna un complicado y 
complejo sistema de pliegues, donde convergen un sin fin de divertículos ciegos, que 
constituyen un amplio órgano glandular, el hepatopáncreas. El recto, después de atravesar 
el corazón, desemboca en la parte posterior sobre el borde dorsal del músculo abductor, es 
decir, en la cámara exhalante (Fig. 2B). 
Las partículas ingeridas pasan al estómago, siendo concentradas por el movimiento del 
estilo cristalino y penetrando en los canales de la glándula digestiva. En la digestión 
interviene un proceso extracelular que tiene lugar a nivel del estilo, en los canales de la 
glándula digestiva, donde son liberadas enzimas del tipo amilasa y lipasa, además de otro 
proceso, intracelular, que tiene lugar en las células absorbentes y en los túbulos glandulares 
entrando en estas células las partículas por pinocitosis para ser digeridas en el interior de 
las vacuolas por acción enzimática. Los restos de la digestión son expulsados como 
cuerpos residuales. Cuando el alimento se encuentra en altas concentraciones aumenta 
































Figura 2. Anatomía interna de ambas especies de estudio, señalando la ubicación de la glándula 
digestiva (A2) y esquema del aparato digestivo (B2). 
 
 
1.3.6. Eficiencia de absorción (AE) 
La eficiencia de absorción es definida como la fracción del alimento ingerido y digerido 
que es absorbida a través del epitelio intestinal, aunque en términos operativos se ha 
definido y medido respecto al alimento ingerido. Griffiths y Griffiths (1987) menciona que 
la cantidad de energía disponible por el organismo para el metabolismo y el crecimiento es 
una función de esta ración absorbida por encima en importancia de la ración ingerida. Esta 
medida de absorción ayuda, por tanto, a estimar la capacidad y el rendimiento que el 
sistema digestivo puede llevar a cabo. 
La eficiencia de absorción hace referencia a la eficiencia de absorción bruta y neta 
(Hawkins y Bayne, 1985). La eficiencia bruta hace referencia a la absorción de la materia 
orgánica de origen exógeno (desde el alimento). Por otro lado, la eficiencia de absorción 
neta es una corrección después de la sustracción de las pérdidas endógenas fecales (PEF), 
estas reflejan la materia orgánica que ha sido añadida al lumen intestinal durante la 
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absorción depende de múltiples parámetros digestivos (actividad enzimática, capacidad 
digestiva, tiempo de tránsito intestinal, pérdidas endógenas fecales), sobre los que a su vez 
actúa de forma significativa la tasa de ingestión. Estas relaciones tienen su origen en las 
variaciones del alimento disponible, especialmente en lo que hace referencia a la 
concentración y composición (calidad) del mismo. 
Los procesos digestivos, gobernados por la eficiencia de absorción, están afectados de 
forma importante por la disponibilidad del alimento y en especial por su calidad nutritiva 
(Bayne, 1998; Fernández-Reiriz y Labarta, 2004). Ambientes caracterizados por 
variaciones bruscas de esta composición del seston pueden llegar a modificar de forma 
importante el comportamiento digestivo de los organismos (Rodhouse et al., 1984; 
Okumuş y Stirling, 1994; Fernández-Reiriz y Labarta, 2004). 
 
1.4. Metabolismo energético 
En los estudios de la energética fisiológica, el volumen de oxígeno consumido (tasa de 
consumo de oxígeno) y el volumen de amonio excretado (tasa de excreción de amonio) 
representan los costes y las pérdidas de energía asociadas con el metabolismo (Babarro et 
al., 2000a; Fernández-Reiriz y Labarta, 2004).  
 
1.4.1. Consumo de oxigeno (VO2, ml h-1) 
El órgano encargado de capturar el alimento desde una suspensión y además realizar el 
intercambio gaseoso es la branquia. Aunque las branquias juegan un papel extremadamente 
importante en la alimentación del molusco, son ante todo órganos respiratorios. En efecto, 
es a este nivel donde se realiza la mayor parte de la oxigenación de la sangre (Bayne et al., 
1976). Sin embargo, el manto también participa en la respiración, gracias a un intercambio 
directo de los gases con el agua circundante (Bayne, 1976). 
La disipación de energía o producción de calor se puede estimar directamente a partir de 
medidas calorimétricas, producción de CO2, pero debido a que esta producción en 
poiquilotermos es pequeña y que en condiciones normales, el aceptor final de electrones de 
la cadena respiratoria es el oxígeno, generalmente se emplea la estimación indirecta del 
consumo de oxígeno (Bayne y Newell, 1983), lo cual supone asumir que aunque la 
liberación de calor se calcula desde la utilización del oxígeno por medio de un equivalente 
oxi-calorífico (20.5 KJ/ml O2), y es conocido que la producción de energía varía según el 




suponen errores pequeños y, se supone que el metabolismo es aeróbico por completo. No 
obstante, se ha demostrado ampliamente que los bivalvos pueden tener operativas las rutas 
del metabolismo anaeróbico incluso bajo condiciones altamente oxigenadas. Esto supone 
una estimación parcial del metabolismo que en ocasiones puede llevar a resultados 
erróneos de no tener en consideración estimaciones calorimétricas directas o bien 
anaeróbicas (Griffiths y Griffiths, 1987). 
Los ciclos estacionales en la tasa de consumo de oxígeno son el resultado a partir de las 
interacciones complejas entre factores ambientales así como de factores endógenos que 
actúan sobre el metabolismo (Fernández-Reiriz y Labarta, 2004). Entre estos factores, la 
talla, la temperatura y las demandas energéticas de la biosíntesis, particularmente los 
relacionados con la gametogénesis, se considera que tienen una profunda influencia en la 
actividad respiratoria (Bayne y Newell, 1983). Lo que muestra la complejidad de estas 
interacciones y la importancia de los análisis multifactoriales que puedan explicar la 
variabilidad de la tasa de consumo de oxígeno sin asociarla con factores específicos 
importantes como la temperatura, la actividad gametogénica y las características del 
alimento (Iglesias y Navarro, 1991; Fernándes-Reiriz y Labarta, 2004, entre otros). Por 
ejemplo, Fernández-Reiriz y Labrata (2004) bajo este procedimiento, el análisis de 
regresión múltiple explican la variación del consumo de oxígeno en base a factores 
ambientales tales como la temperatura, concentración de seston y calidad del alimento. 
 
1.4.2. Tasa de excreción de amonio (VNH4-N) 
Los bivalvos eliminan productos de desecho como resultado de una digestión 
incompleta y del propio metabolismo. Entre estos productos, los compuestos de nitrógeno 
suelen ser los componentes principales de la excreción derivados del metabolismo de las 
proteínas y ácidos nucleicos. En muchas especies de moluscos, se asume que el amonio es 
el producto final dominante en el catabolismo de las proteínas (Bayne et al., 1976; Bayne y 
Newell, 1983). Tradicionalmente, se ha destacado la importancia que sobre la variación de 
amonio tienen factores como la temperatura y el ciclo de reservas energéticas, factores que 
están íntimamente ligados y en relación directa con el ciclo reproductor (Fernández-Reiriz 
y Labarta, 2004). Además de éstos factores, también se ha encontrado la influencia de 
otros factores, por ejemplo, Bayne et al. (1976) mencionan que los valores de amonio para 
M. edulis varían considerablemente, dependiendo de la talla, la temperatura ambiental, 
calidad y disponibilidad del alimento así como también la salinidad. Babarro et al. (2000b) 




seco, el origen y variables ambientales como la clorofila a y la materia particulada total, 
explicando así el 72.6% de la variación total. Registrando los valores altos entre los meses 
de enero y marzo. 
Las tasas de excreción de amonio son extremadamente variables, lo cual no es de 
sorprender en vista de los marcados cambios estacionales por el almacenamiento de 
nutrientes y utilización de las reservas (Bayne et al., 1976). Fernández-Reiriz y Labarta 
(2004) evidenciaron que los valores de excreción de amonio aumentaron de manera 
sostenida entre los meses de enero y marzo, y que durante los meses de primavera y verano 
los valores disminuyeron, observando valores semejantes a los de invierno.  
La excreción de amonio es un componente de la ecuación del balance energético a 
menudo poco considerado, debido a que representa un bajo porcentaje del gasto energético 
total. Sin embargo, es necesario tener en cuenta que estas pérdidas pueden representar un 
componente importante cuando los individuos deben recurrir al catabolismo de las 
proteínas endógenas para la obtención de energía (Hawkins y Bayne, 1992; Fernández-
Reiriz y Labarta, 2004). 
La relación ciclo reproductivo vs. excreción de amonio supone un aumento en el 
metabolismo de las proteínas, y por lo tanto, en la excreción cuando las gónadas alcanzan 
la madurez. Además, cuando las reservas de glucosa son escasas, puede ser necesaria una 
contribución adicional de energía derivada del catabolismo de proteínas, periodo en el que 
la energía producida por el metabolismo de la glucosa es insuficiente, ya que es absorbida 
principalmente por la gametogénesis. 
 
1.4.3. Índice O:N 
La relación entre la tasa de consumo de oxígeno (VO2) y la tasa de excreción de amonio 
(VNH4-N) calculado por sus equivalentes atómicos, proporciona el índice O:N, el cual 
indica la proporción de proteína en relación a los lípidos o carbohidratos que es catalizada 
para el metabolismo energético (Bayne et al., 1985). Así una alta tasa proteica respecto al 
catabolismo de lípidos y carbohidratos resulta expresada en una baja relación O:N. 
Kreeger (1993) asoció valores bajos de O:N a situaciones de baja disponibilidad de 
alimento, en cantidad y/o calidad. 
Widdows (1985) señala que valores del índice de 50 son representativos de animales 




encuentran en el umbral de situación de estrés. Esto es debido a que mientras la tasa de 
consumo de oxígeno se ha descrito como dieta dependiente, reduciéndose bruscamente en 
situaciones de inanición (Bayne et al. 1989), la tasa de excreción se incrementa en 
situaciones de escasez de alimento como consecuencia del incremento del catabolismo 
proteico. Sin embargo, Bayne y Scullard (1977), sugieren que la interpretación del índice 
O:N, como indicador de estrés, únicamente puede ser útil si se tienen en cuenta los ciclos 
estacionales gametogénesis/reservas energéticas, puesto que, aunque las condiciones 
nutricionales sean óptimas, en la época de puesta los valores del índice O:N pueden 
descender (Widdows, 1985). 
 
1.5. Balance energético 
 
1.5.1. Scope for growth (SFG) 
El balance energético de un organismo consiste en la estimación de los procesos que 
permiten la entrada de energía y las posteriores pérdidas derivadas de procesos que 
requieren un gasto metabólico. 
Widdows (1985), cita a Winberg (1960), en donde describe la ecuación del balance 
energético como: 
P = C-(F+R+U) 
Donde P es producción, C es la energía ingerida por el organismo y F, R y U engloban 
las pérdidas energéticas que incluyen el material eliminado en forma de heces (F), la 
energía disipada en forma de calor o gasto respiratorio (R) y las pérdidas como excreción 
de los restos nitrogenados (U). En esta ecuación, la energía absorbida (Ab) está 
representada por los términos C-F, mientras que la energía fisiológicamente útil ó energía 
asimilada está representada  por la ecuación C-(F+U) (Bayne y Newell, 1983). 
La energía asimilada es empleada en primer término para cubrir los requerimientos 
metabólicos que incluyen el mantenimiento de los procesos vitales y la actividad del 
organismo. El resto estará destinado a la producción (P). Autores como Bayne y Newell 
(1983), Thompson y MacDonald (2006), mencionan que el término producción puede 
presentar valores ya sean negativos o positivos, dependiendo de si la energía asimilada por 





El término SFG proporciona un índice del balance energético del organismo, pero no 
distingue entre crecimiento somático y producción gametogénica, por lo que, el 
crecimiento es considerado como un cambio neto del contenido energético de un 
organismo. Sin embargo Widdows (1985) menciona que el término SFG también presenta 
ventajas respecto a la determinación de las tasas de crecimiento de forma directa como: a) 
sensibilidad, en cuanto a que la estimación directa de las tasas de crecimiento es incapaz de 
determinar de forma inmediata el efecto de un cambio ambiental y b) posibilidad de 
determinar el estado energético de un individuo, así como de los diferentes componentes 
del crecimiento bajo diferentes condiciones ambientales. 
Fernández-Reiriz y Labarta (2004), en base a resultados obtenidos en sus trabajos 
confirman la validez del uso del crecimiento potencial (SFG) como estimador adecuado del 
crecimiento, con la salvedad de que, en las estimaciones de crecimiento en peso, podría 
observarse una falta de sincronía con el SFG, sobre todo en épocas en las que se produzcan 
procesos asociados con la puesta y/o gametogénesis. 
 
1.5.2. Eficiencia neta de crecimiento (K2) 
Una estimación del grado de aprovechamiento que el organismo es capaz de mostrar a 
partir de la energía absorbida desde el alimento (Ab) puede ser determinado por la 
eficiencia neta de crecimiento (K2) (Ivlev, 1966): 
K2 = SFG/Ab 
De esta forma, K2 puede considerarse como una medida de la eficiencia con la que el 
alimento es convertido en tejido corporal (Widdows, 1985). 
En estudios concretos en mejillones, se han descrito valores altos de K2, con un valor 
promedio de 62% (Griffiths y Griffiths, 1987), pero a menudo con valores por encima de 
75%. En diferentes estudios sobre Mytilus galloprovincialis de la Ría de Arousa se han 
observado valores de K2 comprendidos entre -45.3 – 64.0% en medio natural (Navarro et 
al., 1991) y 47.2 – 82.0% en experimentos bajo condiciones de laboratorio (Labarta et al., 
1997). En estudios con alimento natural las variaciones que se han observado para K2 
pueden ser adscritas en gran medida a aquellos factores ambientales que muestran 






1.6. Composición bioquímica de los bivalvos marinos 
La mayoría de las determinaciones de la composición bioquímica de bivalvos marinos 
han sido referidas a los cambios en los contenidos brutos de proteínas, lípidos y 
carbohidratos, así como a los cambios en distintas subcategorías tales como nitrógeno 
proteico y no proteico, lípidos neutros y fosfolípidos y, glucógeno y azucares libres. La 
mayoría de los procedimientos envuelven dos etapas distintas: 1) un fraccionamiento 
inicial del material respecto a los diferentes componentes bioquímicos, y 2) la 
determinación de los componentes separados (Gabbott, 1976). 
Los cambios estacionales en el peso corporal y la composición bioquímica de los 
moluscos bivalvos reflejan las fluctuaciones de la oferta y demanda de alimentos y 
plantean la cuestión de cómo estos organismos regulan la adquisición de alimentos de 
manera óptima en relación a las necesidades metabólicas (Smaal et al., 1997). 
Los cambios en la composición bioquímica generalmente se reportan como diferencias 
en el nivel de un componente dado (% peso seco) o como cambios en el contenido 
bioquímico (peso por animal) (Gabbott, 1976). La desventaja de expresar los resultados en 
porcentaje es que los cambios en los componentes bioquímicos son reflejados por cambios 
recíprocos en todos los otros componentes. Por otro lado, el contenido bioquímico depende 
de la talla y el crecimiento. Al considerar los cambios estacionales en la composición 
bioquímica, además del crecimiento, es útil expresar los resultados en términos de la 
composición de un animal estandarizado a una talla determinada.  
Los cambios bioquímicos que ocurren en los diferentes órganos permiten inferir la 
movilización de la energía en función de las necesidades metabólicas que el organismo 
requiere en un momento dado. La energía adquirida del alimento puede ser almacenada en 
órganos y/o tejidos de reserva y según las necesidades del organismo esta energía podría 
ser utilizada de manera inmediata, simplemente almacenada o utilizada y almacenada 
(Acosta et al., 2010).  
En algunas poblaciones de mejillones se ha observado una continua caída de los niveles 
de proteínas y carbohidratos cuando la disponibilidad de alimento es muy baja. Como lo 
observado por Acosta et al. (2010) en Perna perna y Perna viridis relacionando este 
suceso (descensos de proteínas y carbohidratos) con los estadíos de desarrollo y madurez. 
Sugiriendo que la demanda energética de la gametogénesis excedió a la captada en el 
ambiente, siendo la diferencia energética compensada por la utilización de dichas reservas. 




carbohidratos y lípidos se relaciona probablemente con la escasa disponibilidad del 
alimento fitoplanctónico. 
El carácter estacional de las necesidades metabólicas del mejillón está dominada por su 
ciclo gametogénico, que en muchas áreas muestra un patrón estacional típico: un período 
de desove, en primavera y verano, un periodo de inactividad reproductiva y 
almacenamiento de glucógeno, seguido de un período de desarrollo gonadal a finales de 
otoño e invierno (Gabbott, 1983). 
Muchos de los cambios observados en el peso corporal se deben principalmente a 
cambios observados en los contenidos de carbohidratos, o del glucógeno. La estacionalidad 
para el almacenamiento y utilización de las reservas de glucógeno reflejan la compleja 
interacción entre la disponibilidad del alimento y la temperatura, y entre el crecimiento y el 
ciclo anual de reproducción (Gabbott, 1976). 
Freites et al. (2003) interpretan el incremento de los valores energéticos de las proteínas 
observado durante el periodo invernal como el desarrollo de un proceso de gametogénesis 
activa. 
Los carbohidratos aparentemente cumplen un papel de vital importancia en los ciclos 
energéticos y reproductivos de los bivalvos, mientras que los lípidos solamente 
representarían un papel relevante como reservas energéticas para la reproducción. Esta 
impresión podría estar basada en el hecho que los contenidos de carbohidratos pueden 
alcanzar hasta un 50% del peso seco del bivalvo, durante el periodo de alta disponibilidad 
de alimento (verano), mientras que en el mismo periodo prácticamente no son observados 
cambios en los contenidos de lípidos, lo que ha llevado a una errónea interpretación del 
papel de este componente bioquímico. En el verano los mejillones están en un receso 
reproductivo (fase 0) y la demanda de energía metabólica es baja. Hay una alta 
disponibilidad de alimento en el plancton, y por lo tanto un marcado incremento en el 
contenido de glucógeno con la mayor acumulación en el manto. Las proteínas y las 
reservas de lípidos también se acumulan, pero principalmente en los tejidos diferentes al 
manto. Durante el otoño e invierno, la demanda metabólica es alta, debido a la 
gametogénesis, y las reservas de glucógeno disminuyen a un valor mínimo a mediados de 
invierno (enero-marzo). La pérdida de glucógeno, para las hembras, es sincrónico con la 
Fase II-ovogénesis y vitelogénesis del ciclo gametogénico. La acumulación de glucógeno 




Los cambios estacionales en el contenido lipídico de M. edulis muestran una correlación 
inversa con los cambios en el contenido de glucógeno. Hay un aumento en el nivel de 
triglicéridos y fosfolípidos durante el invierno, alcanzando un máximo durante la tercera 
fase de la gametogénesis, el nivel de lípidos es generalmente más alta en las hembras que 
en los machos, probablemente debido a las reservas de grasa en los gametos (Gabbott, 
1976). Freites et al. (2003) mencionan que los cambios observados en la energía contenida 
en lípidos podrían estar relacionados con los procesos de anabolismo-catabolismo, ligados 
a la disponibilidad del alimento fitoplanctónico. Además que estos cambios ocurridos en 
los lípidos podrían también estar influenciados por la actividad reproductiva. 
La variación estacional en el contenido de lípidos se debe principalmente a las 
fluctuaciones de los triglicéridos y no a los fosfolípidos (Trider y Castell, 1980; Pazos et 
al., 1996, 1997). Esto se debe al hecho de que los fosfolípidos, principalmente para 
funciones de tipo estructural, se mantienen prácticamente constantes durante todo el año 
(Gadner y Riley, 1972; Pazos et al., 1997). Por otra parte, los triglicéridos se acumulan en 
forma de energía de reserva. 
Rodhouse et al. (1984) han observado que las diferencias cuantitativas y cualitativas de 
los alimentos disponibles en el litoral rocoso y las zonas submareales afectan 
diferencialmente las tasas de crecimiento y reproducción de mejillones. Por otra parte, una 
de las condiciones que tiene la mayor influencia en las reservas de energía de los 
mejillones son los períodos de exposición al aire, debido al hecho de que en esos 
momentos los organismos no se pueden alimentar. En consecuencia, estos períodos 
tendrían un efecto similar a la inanición (Hummel et al., 1989). 
Las altas temperaturas y la baja disponibilidad de alimento dan como resultado una 
disminución de la condición corporal (peso seco) en los mejillones adultos. Por ejemplo, 
en M. edulis, la temperatura sólo es importante como factor de estrés durante el período 
inicial de aclimatación de 14 días (Bayne, 1976), o cuando la temperatura supera los 20 ºC. 
Sin embargo, esto no se aplica para otros bivalvos tales como D. vittatus que no se 
aclimatan, en cuyo caso el estrés por temperatura puede ser un aspecto importante del 
cambio ambiental. Acosta et al. (2010) encontró que la temperatura muestra una asociación 
negativa con los niveles de proteínas y carbohidratos en las gónadas, y relacionan este echo 
a que posiblemente existió una relación directa con los periodos de regresión gonádica 
durante su etapa experimental. Otro de los factores que tiene un fuerte efecto sobre las 
reservas energéticas en los organismo es la frecuente exposición al aire, Freites et al. 




debido a que esto implica periodos de ausencia de alimento, aunado a la falta de oxígeno 
contenido en el agua de mar, lo que los hace depender del metabolismo anaerobio. 
La ración de mantenimiento se define como el nivel de racionamiento que se traduce en 
un valor cero para el índice de balance de energía. En el invierno, esto corresponde a un 
nivel de alimento equivalente a aproximadamente el 1,5% del peso corporal por mejillón 
por día y es equivalente, en términos de la ración asimilada, a una tasa metabólica de 0,5 
ml O2 h-1 g de peso seco. Cuando el nivel de alimento es inferior a la ración de 
mantenimiento los mejillones están fuera del balance de energía y deben utilizar sus 
reservas corporales para satisfacer la demanda de energía metabólica. La tasa metabólica 
es baja en verano y alta en el invierno, debido al incremento en la demanda energética por 
la gametogénesis. Esta diferencia cuenta en gran medida para la variación en la pérdida 
calórica diaria. En el verano, toda la pérdida de energía se explica por la degradación de los 
carbohidratos, pero en el otoño, durante la inanición más prolongada, existe un marcado 
incremento en la utilización de las reservas de lípidos. Entonces, en el invierno, hay 
cambio a la proteína como sustrato respiratorio principal. El curso temporal para la 
utilización de reservas corporales en el verano es de hidratos de carbono en primer lugar, 
los lípidos y las proteínas. En el invierno, sin embargo, es casi en su totalidad la proteína 
que se pierde durante la inanición. Esto se debe a que las reservas de glucógeno son, como 
mínimo, de temporada y los niveles elevados de lípidos en el invierno están ampliamente 
asociados con la acumulación de reservas. La idea de que los meses de invierno 
representan un período de estrés fisiológico para M. edulis es corroborada por las 
observaciones en el campo, así como el laboratorio. Los niveles de los alimentos son 
generalmente bajos comparadas con las del verano y este es el momento en que el peso 
corporal y el índice de condición disminuyen y la proteína se pierde en tejido que no es el 
manto. El aumento de catabolismo proteico se indica con un alto nivel de excreción de 
amonio y una disminución de la relación O:N. Peck et al. (1987), estudiaron al 
braquiópodo L. uva y encontraron que las proteínas y las reservas de carbohidratos 
aumentaron durante el verano y que en invierno disminuyeron.  
La reproducción y el engorde son aspectos clave en el cultivo de Mytilus, y ambos están 
relacionados con la capacidad de almacenar sustancias de reserva en el tejido del manto, 
principalmente en forma de glucógeno (80 % del peso seco) (Ruiz et al., 2007). El tejido 
del manto de Mytilus tiene dos funciones fisiológicas: la acumulación de sustancias de 
reserva y el desarrollo de la gónada, por la que es invadido y que prolifera a sus expensas. 




(Villalba, 1995; Danton et al., 1996) que indica una íntima coordinación entre el ciclo 
gonadal y el del tejido de reserva. De entre los metabolitos acumulados en el tejido del 
manto de Mytilus, el glucógeno constituye el principal soporte energético de la 
gametogénesis (Gabbott, 1983; Suárez et al., 2005). En la ría de Vigo (Galicia, noroeste de 
España), la acumulación tiene lugar durante primavera-verano, coincidiendo con los bloom 
fitoplanctónicos. En invierno, la escasez de nutrientes en el medio y el inicio de la 
gametogénesis imponen la utilización del glucógeno almacenado como principal fuente 
energética y de precursores biosintéticos (Suárez et al., 2005). A principios de primavera, 
coincidiendo con un periodo de intensa y rápida gametogénesis que da lugar a las 
principales puestas, se observan sucesivos aumentos y caídas del contenido en glucógeno 
del tejido del manto que indican que Mytilus no utiliza directamente la glucosa ingerida, 
sino que depende del glucógeno almacenado para la maduración de los gametos (Suárez et 
al., 2005). Esto entraña la activación simultánea de rutas opuestas como la 
glucogenogénesis y la glucogenolisis, que en vertebrados están sometidas a un riguroso y 
antagónico control hormonal, covalente y alostérico (Ruiz et al., 2007). 
En cuanto a los estudios realizados en el mejillón Mytilus galloprovincialis distribuido 
en la rías gallegas, Fraga (1956) (citado por Freites, 2002), mostró que el glucógeno y los 
carbohidratos contenidos en los tejidos frescos y deshidratados de mejillón presentaron una 
variación estacional bien marcada, con máximos y mínimos del glucógeno, durante los 
meses de octubre y marzo, respectivamente. Así mismo que las variaciones del glucógeno 
mantenían una estrecha relación con el peso seco del mismo. En el caso de las proteínas, 
estas presentaron pocas variaciones comparadas con los carbohidratos, aunque observó sus 
máximos en el mes de septiembre y octubre, y sus mínimos en el periodo de febrero a 
marzo. En cuanto a los carbohidratos, sus máximos fueron observados entre septiembre y 
octubre y mínimos en enero.  
En M. edulis la distribución de alimentos asimilados a los tejidos corporales es 
controlada por la glándula digestiva. 
En los mejillones adultos, la conversión del glucógeno pre-almacenado en lípidos de 
reserva en los gametos en desarrollo puede ser considerado como un ciclo de 
"almacenamiento", análogo al ciclo de la transformación del glucógeno a lípidos en los 
vertebrados. 
Hay dos características importantes de este ciclo. En primer lugar, se puede distinguir 






esencialmente separadas en el tiempo. En segundo lugar, está el costo metabólico de la 
conversión de carbohidratos en lípidos, de hecho, esto es muy pequeño. En los bivalvos 
adultos el nivel de glucógeno puede alcanzar porcentajes del peso seco comprendidos entre 
40 y 50%, pero en los gametos y larvas hay claras ventajas que se derivan de almacenar la 
grasa. En primer lugar, es una forma de energía más concentrada y en segundo lugar hay 
un aumento de la flotabilidad debido a su menor densidad que los carbohidratos o las 
proteínas. La pérdida de energía utilizable en la conversión de glucógeno pre-almacenado a 
lípidos de reserva en los gametos es el precio para esta medida de la capacidad de 
adaptación. Los cambios que ocurren en las reservas de lípidos del mejillón están 
influenciados principalmente por la reproducción (Pieters et al., 1980; Pollero et al., 1979; 
Lubet et al., 1986; Chu et al., 1990) y/o por la nutrición (De Moreno et al., 1976, 1980; 
Fernández-Reiriz et al., 1998; Okumuş y Stirling, 1998). 
Objetivos 
2. Objetivos Generales 
 
Los objetivos del estudio fueron evaluar el comportamiento ecofisiológico de dos 
especies de mitílidos, Mytilus galloprovincialis (especie autóctona) y Xenostrobus securis 
(especie alóctona), estimando el comportamiento alimentario y digestivo, gasto 
metabólico, así como el crecimiento potencial (SFG) y eficiencia de crecimiento neto (K2) 
a lo largo de un ciclo anual en un hábitat intermareal localizado en la parte interna de la 
Ría de Vigo (Galicia, NW España): Praia de Xoutoxuste (Ensenada de San Simón).  
En este marco experimental las respuestas fisiológicas de ambas especies de mitílidos se 
estudiaron bajo un amplio rango de condiciones fisico-químicas ambientales, como 
temperatura, salinidad, oxígeno disuelto en el agua, pH, concentración de clorofila a, así 
como la concentración del material particulado suspendido dentro de la columna de agua, 
descrito como materia particulada total y su fracción orgánica e inorgánica (MPT, MPO y 
MPI mg L-1, respectivamente). También se estudió la acumulación y/o movilización de 
reservas (proteínas, carbohidratos, glucógeno, lípidos totales) y su posible modulación en 
función del momento del ciclo anual y las características ecofisiológicas de los individuos, 
analizados en diferentes órganos (branquia, manto y glándula digestiva) de ambas especies.  
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3. Material y Métodos 
3.1. Área de estudio 
La praia de Soutoxuste forma parte de la ensenada de San Simón que se encuentra 
localizada en la parte interior de la ría de Vigo, situada a su vez en la parte Sur de la 
provincia de Pontevedra (Fig. 3). A esta zona llegan los aportes de los ríos Xunqueira, Ullo 
y Oitabén-Verdugo, colmatando así la cuenca que forma la ensenada de San Simón 
(Nombela y Villas, 1986-1987; Evans, 2003). 
El clima es del tipo lluvioso y templado, con temperatura media en verano de unos 22 
ºC y en  invierno de 10 ºC. El régimen de lluvias es de tipo mediterráneo marítimo que 
supone precipitaciones abundantes a lo largo de todo el año con una estación algo más seca 
en verano. 
Los vientos dominantes son de componente W a SW para las estaciones de verano y 
primavera y de componente S a SW para el invierno y otoño. Coinciden con la orientación 
de la ría produciendo un considerable régimen de olas para una zona protegida como es 
ésta, e incluso pueden llegar a tener un efecto de freno durante el reflujo y de acelerador 
para el flujo.  
El área ocupa unos 4 km2 y se localiza a 24 km de la boca de la ría de Vigo. Es una zona 
protegida por la angostura del estrecho de Rande, lo que le confiere características 
dinámicas de baja energía, a diferencia de la parte más externa de la ría en donde los 
procesos de olas y deriva litoral son más importantes (Vilas y Rolan, 1985). 
El rango mareal es de 3 m, y las fluctuaciones de la marea dejan expuesta el área dos 
veces en cada ciclo. Al igual que el resto de la costa gallega, es una zona mesomareal 










































Figura 3. Localización del área de estudio.  “Praia de Soutoxuste” (Ensenada de San Simón), parte 
interior de la Ría de Vigo (Galicia, NW España).  
 
 
3.2. Diseño experimental  
El mitílido autóctono Mytilus galloprovincialis y el alóctono Xenostrobus securis se 
recolectaron de una talla alrededor de 50 mm del hábitat intermareal. El estudio del 
comportamiento alimentario, así como el análisis de componentes bioquímicos de las dos 
especies de mitílidos, se realizó durante un ciclo anual bajo condiciones naturales.  
 
3.2.1. Experimentación en condiciones naturales 
Un día antes de realizar los estudios fisiológicos se seleccionaron individuos de ambas 
especies (28 para M. galloprovincialis y 56 para X. securis). Se limpiaron de epibiontes y 
del biso y se dejaron toda la noche en bolsas de red sintéticas en su hábitat natural, para 
permitir su reaclimatación después de la manipulación. Al día siguiente se realizaron los 
estudios de los diferentes parámetros fisiológicos in situ. 
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Una submuestra de los mejillones recolectados se utilizó para los análisis bioquímicos. 
Los individuos fueron diseccionados para separar manto, branquia y glándula digestiva y 
entonces, congelados y liofilizados (Total 15 organismos de cada especie). 
 
3.2.2. Parámetros físico-químicos ambientales y caracterización del 
alimento. 
Las medidas de temperatura (T, ºC), salinidad (S, ‰), oxígeno disuelto (O2, ml L-1) y 
pH se tomaron dos o tres veces cada día de muestreo, (entre marea baja y alta) a intervalos 
de 1-3 h máx., obteniéndose de la columna de agua con una sonda multiparamétrica 
(YSI556MPS).  
Por otro lado, se recogieron muestras de agua por triplicado para la determinación del 
contenido de clorofila a (Chl-a, µg L-1), materia particulada total (MPT, mg L-1), 
identificando la fracción orgánica (MPO, mg L-1) e inorgánica (MPI, mg L-1) de la misma, 
volumen empaquetado (mm3 L-1), siguiendo a Filgueira et al. (2006).  
El material particulado total (MPT), orgánico (MPO) e inorgánico (MPI) de la dieta se 
determinó gravimétricamente en filtros de fibra de vidrio Whatman GF/C de 25 mm 
previamente calcinados (450 ºC durante 4 h). Después de filtrar por triplicado 1 l de agua 
recolectada (dieta), se eliminaron las sales mediante un lavado con 100 ml de solución 
isotónica de formiato amónico 0.5M. A continuación, los filtros se secaron a 110 ºC 
durante 24 h y se pesaron para determinar la MPT. La determinación de la MPO y MPI se 
realizó tras calcinar los filtros durante 4 h a 450 ºC y pesarlos de nuevo, por diferencia 
respecto al total. 
La determinación de la Chl-a se llevó a cabo por espectrofotometría, método descrito 
por SCOR-UNESCO (1966). Se filtró por triplicado 1 l del agua muestreada en filtros 
Whatman GF/F de 25 mm. Los filtros fueron congelados a -20 ºC para promover la rotura 
celular y mejorar la extracción de la clorofila. La extracción se realizó durante 12 h 
mediante la adición de 5 ml de acetona al 90%. Una vez transcurrido este tiempo, se 
centrifugó a 4500 rpm/10 ºC durante 10 minutos para separar el extracto de clorofila de los 
restos del filtro. Para la cuantificación se utilizó la siguiente ecuación propuesta por Jeffrey 
y Humphrey (1975): 
Chl-a= (11.85 (E664-E750)-1.54(E647-E750)-0.08(E630-E750)v)/V                      (eq. 1) 
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Donde E750, E664, E647 y E630 son las absorbancias a 750, 664, 647 y 630 nm, 
respectivamente, v el volumen de acetona empleada en la extracción (ml) y V el volumen 
de agua filtrado (ml). 
El volumen empaquetado o volumen que representa el contenido de partículas en 
suspensión (mm3 L-1) fue determinado mediante un contador de partículas Coulter 
Multisizer II. 
La calidad del seston es expresada de la siguiente manera:  
Q1 = MPO/MPT o contenido de materia orgánica por unidad de peso 
Q2 = MPO/mm3 o contenido de materia orgánica por unidad de volumen 
Relación clorofila-a/MPO 
 
3.2.3. Parámetros fisiológicos 
Para el estudio de las variables tasa de aclaramiento, tasa de ingestión orgánica, 
eficiencia y tasa de absorción, se utilizaron 16 organismos de M. galloprovincialis y 32 de 
X. securis. 
 
3.2.3.1. Tasa de Aclaramiento (CR, L h-1) 
La CR en los organismos filtradores, se define como el volumen de agua del cual todas 
las partículas suspendidas son retenidas por unidad de tiempo. Ésta se evaluó a partir de la 
estimación de la reducción en la concentración de partículas entre el agua de mar de la 
entrada y la salida del circuito experimental. Estimada a partir de la ecuación propuesta por 
Hildreth y Crisp (1976): 
            (C1 – C2) 
CR = ----------------  F                                                                                                 (eq. 2)                         
               (C1) 
En donde F es el flujo a través de las cámaras experimentales por unidad de tiempo 
(L/h), C1 es la concentración de partículas en la entrada de la cámara experimental 
(testigo), mismo que registra el grado de sedimentación de las partículas y C2 es la 
concentración de las partículas en la salida de cada una de las cámaras del sistema 
experimental. Con el diseño experimental de este estudio, la concentración de partículas 
que rodea a los mejillones puede considerarse similar a la concentración de entrada.  
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Con base a la definición anterior, se realizó el siguiente procedimiento. Durante las tres 
horas que los mejillones están filtrando seston natural y produciendo heces, se toman 
muestras de agua en las salidas únicas de las tres cajas rectangulares en paralelo (una salida 
por caja; ver figura. 4). La salida de agua de la caja central o control representa el alimento 
tal como llega a los mejillones situados en las otras dos cajas rectangulares adyacentes. La 
concentración de partículas de cada una de las tres cajas rectangulares se estimó mediante 
un contador electrónico Coulter Multisizer II con un orificio de 100 µm. Se tomaron un 
total de 12 réplicas en la salida de cada caja (control y con organismos). La sensibilidad del 




Figura 4. Diseño experimental para la estimación de las tasas fisiológicas de los mitílidos Mytilus 
galloprovincialis y Xenostrobus securis bajo condiciones naturales en la Praia de Xoutoxuste 
(Ensenada de San Simón). 
 
Estos valores de concentración de partículas se obtienen en células/mililitro y en 
unidades de volumen empaquetado (mm3/L). 
 
3.2.3.2. Tasa de Ingestión Orgánica (OIR, mg L-1) 
La tasa de ingestión orgánica (OIR, mg org h-1) fue calculada como el producto de la 
CR y la concentración orgánica del alimento (mg MPO l-1). 
OIR= CR*MPO                                                                                                          (Eq. 3) 
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3.2.3.3. Eficiencia y Tasa de Absorción (AE, % y AR, mg h-1) 
La AE se estima mediante el método empleado tradicionalmente de Conover (1966). 
Cuyo método supone básicamente que solo la materia particulada orgánica del alimento es 
afectada por los procesos de absorción. 
La eficiencia de absorción (AE) se cuantifico de acuerdo a la ecuación: 
            (F-E) 
AE= ------------ X 100                                                                                                (Eq. 4) 
           (1-E)F  
En donde F es la razón del peso orgánico y el peso seco del alimento y E es la razón del 
peso orgánico y peso seco de las heces.  
Muestras del alimento fueron tomadas durante el periodo de cada experimental y las 
heces se colectaron al término de cada experimental (Fig. 5). Después de haber colocado a 
los organismos en las cámaras experimentales por un periodo máximo de 3.0 h, con una 
pipeta las heces fueron extraídas individualmente de cada mejillón para después ser 
filtradas. Por último se procesaron para la determinación de MPT y MPO según lo descrito 
para el alimento. 
La Tasa de Absorción (AR) se calculó como el producto de la tasa de ingestión orgánica 
(OIR) y la eficiencia de absorción (AE). 




Figura 5. Recolección de heces para la estimación de la tasa de aclaramiento por método de 
biodeposición y eficiencia de absorción de los mitílidos Mytilus galloprovincialis y Xenostrobus 
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3.2.3.4. Tasa o Volumen de Consumo de Oxígeno (VO2, ml h-1) 
El volumen de consumo de oxígeno (VO2) se mide como la tasa de descenso de la 
concentración de oxígeno en cámaras selladas o respirómetros. Estos son recipientes de 
metacrilato sellados de ±780 ml de capacidad y con dos orificios en la parte superior, uno 
más estrecho para rellenar de agua la cámara después de cada medida y otro más ancho 
para introducir el electrodo que registrará la concentración de oxígeno disuelto. 
El agua empleada en los respirómetros se filtra por una malla de 30 µm, manteniendo 
las condiciones naturales en cuanto al seston y concentración de oxígeno disuelto. Los 
respirómetros en número de 13 (12 muestras + 1 control [6 respirómetros con un 
organismo para M. galloprovincialis y 6 respirómetros con dos organismos para X. 
securis]) son mantenidos en un baño de tal forma que la temperatura se mantenga 
semejante a la del medio natural. La concentración de oxígeno se registró a intervalos 
regulares con un medidor de oxígeno (YSI® 58) conectado a una sonda hasta que la 
concentración de oxígeno cayó por debajo del 30% del valor inicial (150 min). Un control 
sin mejillón se uso de forma rutinaria.  
La tasa metabólica se calculó según la formula: 
VO2= 60 [Cto - Ct1] [V/(t1-to)]                                                                                    (Eq. 6) 
En donde C (to) y C (t1) es la concentración de oxígeno en el agua (mg O2/l) en el 
tiempo inicial y en el tiempo final (t), respectivamente; V es el volumen del respirómetro; 
t1 y to representan el tiempo (minutos) entre el momento final e inicial del experimento 
respectivamente. 
La transformación en ml O2/h es como sigue: 1 ml O2 = 1 mg O2/1.482 (Widdows, 1985 
b). 
 
3.2.3.5. Tasa o volumen de excreción de amonio (VNH4-N, µg h-1) e Índice 
O:N. 
La tasa de excreción de amonio se determinó introduciendo los mejillones en 
recipientes con 250 ml de agua filtrada por 0.20 µm [6 recipientes con un organismo para 
M. galloprovincialis y 6 recipientes con dos organismos para X. securis]. Un control sin 
mejillón se uso de forma rutinaria. 
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Después de un período de incubación de 150 minutos se tomaron muestras de agua 
desde cada cámara experimental y se estimó la excreción a partir del método fenol-
hipoclorito (Solorzano, 1969) y la siguiente ecuación: 
µg NH4-N h-1= [(test µM-control µM)×(14/(1000/V))×(1/t)] (Widdows, 1985 b)         (Eq. 
7) 
En donde V es el volumen del recipiente experimental (250 ml) y t es el tiempo de 
incubación (2.5 horas). 
La tasa de oxígeno consumido respecto al nitrógeno excretado o índice O:N, se estima 
como equivalentes atómicos según Widdows (1985 b): 
O:N= [((ml O2 × 1.428)/16)/((mg NH4-N h-1)/14)]                                                    (Eq. 8) 
 
Estandarización de las tasas fisiológicas 
Las diferentes tasas se estandarizaron en todos los casos a una talla de 60 mm o 1 g PS 
(mm/gr, longitud o peso), empleando la siguiente fórmula: 
TFest = TFexp x (Sest/Sexp)b                                                                                            (Eq. 9) 
Donde TFest es la tasa fisiológica estandarizada, TFexp la tasa fisiológica medida en el 
experimento, Sest el tamaño de estandarización, Sexp el tamaño del individuo experimental y 
b el exponente que relaciona la tasa fisiológica con la talla. 
En la CR se empleo como exponente de estandarización a la talla 1.85 (Filgueira, 2007). 
Este exponente alométrico difiere de otros reflejados en la bibliografía, y obtenidos con 
diferentes métodos de medida de la CR (2.14, Kiørboe y Møhlenberg 1981; 1.57, Pérez-
Camacho y González 1984; 2.19, Jones et al., 1992). 
Para la tasa metabólica y tasa de excreción se utilizó el exponente b=0.75 (Bayne y 
Newell 1983).  
 
3.2.3.6. Crecimiento potencial (Scope For Growth, SFG, J h-1) y Eficiencia 
neta del crecimiento (K2) 
El SFG equivale a la energía que el organismo es capaz de destinar para el crecimiento 
y reproducción por unidad de tiempo. Esto una vez que han sido cubiertas todas las 
demandas metabólicas (Widdows, 1985 b). Se obtuvo al sustraer de la energía absorbida 
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las “perdidas” energéticas por concepto de respiración y excreción. Se estima siguiendo la 
ecuación del balance energético desarrollado por Winberg (1960) e Ivlev (1966): 
SFG= I – F –M = Ab – M                                                                                         (Eq. 10) 
En donde I es la energía ingerida por el organismo, F es la energía perdida debido a la 
producción de heces, M son los costes energéticos asociados a la respiración y excreción y 
Ab es la energía absorbida que se obtiene a partir del producto de la ingestión y la 
eficiencia de absorción. 
La conversión en valores energéticos desde las tasas fisiológicas ha sido realizada a 
partir de Widdows (1985 b): 
1 mg orgánico ingerido = 23.50 J 
1 ml O2 consumido = 20.33 J 
1 µg NH4-N excretado = 0.0249 J 
La eficiencia neta del crecimiento (K2) es la eficiencia con la que la energía disponible 
para el crecimiento es convertida en tejidos corporales. Se estimó al dividir la SFG por la 
energía absorbida. K2 representa el porcentaje de la energía absorbida que el organismo 
destina a crecimiento y reproducción. El cálculo se realiza a partir de los componentes de 
la ecuación del balance energético: 
K2 = A – (R +U)/ A = SFG/Ab                                                                                 (Eq. 11) 
 
3.2.4. Composición bioquímica 
3.2.4.1. Proteínas totales 
La cuantificación de la concentración de las proteínas se basó en el método descrito por 
Lowry et al. (1951), el cual se basa en la conjunción de dos procesos: a) La reacción de la 
proteína con cobre (Cu+2) en medio alcalino con formación del complejo de biuret, de 
color azul-púrpura, y b) La reducción del reactivo de “Folin” por la proteína tratada con 
cobre. La hidrólisis alcalina de las muestras se realizaron con NaOH 0.5N durante 24 h a 
30 ºC. Transcurrido este tiempo se procedió a añadirle 5 ml de solución alcalina de cobre, 
previamente preparada con 50 ml de carbonato sódico: 1 ml de sulfato cúprico, y se dejó 
reposar durante 10 minutos a temperatura ambiente. Posteriormente se le agregó 0.5 ml de 
reactivo de Folin-1N agitando inmediatamente el conjunto y se dejó reposar por 3 horas a 
temperatura ambiente bajo oscuridad antes de las lecturas espectrofotométricas. La 
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absorbancia se midió en una longitud de onda de 750 nm. Para la recta patrón se empleo 
una solución stock de albúmina de suero bovino (SIGMA) en agua destilada (500 µg/ml), 
luego de ser sometido al mismo tratamiento (hidrólisis) que las muestras. 
 
3.2.4.2. Carbohidratos totales y Glucógeno 
Los carbohidratos fueron cuantificados siguiendo el método propuesto por Strickland y 
Parsons (1968), que consiste en la valoración de los monosacáridos presentes en la 
muestra, más los obtenidos por hidrólisis ácida de los polisacáridos por la reacción del 
Fenol-sulfúrico.  
A la muestra se le agregó 1 ml de reactivo de la solución acuosa de Fenol (5 g/100 ml 
agua destilada) + 5 ml de la solución de sulfato de hidrazina en sulfúrico (2.5 g/500 ml de 
ácido sulfúrico concentrado (H2SO4, comercial), agitando al instante. Una vez realizado 
este proceso se dejó reposar a temperatura ambiente bajo una campana extractora por una 
hora y por último, se midió la absorción a una longitud de onda de 490 nm en el 
espectrofotómetro. Para la recta patrón se empleó una solución stock de glucosa en agua 
destilada (180 µg/l). 
El glucógeno se extrajo mediante precipitación previa. Para ello un volumen de la 
muestra fue tratada con dos volúmenes de etanol al 100 % y se dejó reposar por 10 
minutos, posteriormente se sometió a centrifugación. Al salir la muestra se dejó reposar 
aproximadamente 30 minutos para dejar que evaporara por completo los restos de 
humedad, una vez realizado esto, sobre el sedimento se realizó la valoración mediante el 
método Fenol-sulfúrico, antes descrito. 
 
3.2.4.3. Lípidos totales 
Los lípidos fueron extraídos siguiendo el método de Bligh y Dyer (1959), modificado 
por Fernández-Reiriz et al. (1989) (ver esquema).  
Una vez homogenizada la muestra en agua destilada, fueron primeramente extraídos 
con una solución de proporciones (2:1) de metanol-cloroformo, y se centrifugaron (3246 x 
G), y luego de separar el sobrenadante, el sedimento fue sometido a una nueva extracción 
con una solución con proporciones (1:2) de metanol cloroformo. Ambos sobrenadantes 
fueron lavados con una solución con proporciones (8:4:3) de cloroformo-metanol-agua) 
según Folch et al. (1957). El solvente contenía 0.05 % de butirato hidroxitolueno (BHT). 
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El peso total de los lípidos fue determinado de manera gravimétrica, mediante la 
evaporación del solvente de 300 µl del extracto purificado, previamente colocado en 
envases de aluminio de peso conocido, que a su vez fueron ubicados en una plancha a una 
temperatura entre 60 y 80 ºC (Rouser et al., 1967) o según Marsh and Weinstein (1966). 
 
3.2.5. Equivalentes energéticos de los componentes bioquímicos 
Con el objetivo de conocer los cambios ocurridos desde el punto de vista de la energía 
contenida en ambas especies de mejillones, los valores de los diferentes componentes 
bioquímicos de proteínas, carbohidratos y lípidos fueron transformados a sus respectivos 
equivalentes energéticos (18, 17.16 y 35 kJ g-1), de acuerdo a los factores de conversión 
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4. Análisis de los datos 
Los resultados obtenidos tanto en las diferentes variables ambientales, respuestas 
fisiológicas, así como los diferentes componentes bioquímicos fueron analizados mediante 
el análisis de varianza (ANOVA, una y dos vías), con el objeto de detectar diferencias 
entre las respuestas de ambas especies de mitílidos a lo largo de todo el periodo 
experimental. El nivel de significación empleado para la aplicación del ANOVA fue del 
95%. Los valores expresados como porcentajes fueron previamente transformados a la 
proporción. Los grupos homogéneos se identificaron con el test de Tukey. 
La homogeneidad de las varianzas se confirmó mediante el test de Bartlett. En el caso 
de no obtener tal homogeneidad, los datos fueron previamente transformados a logaritmos, 
y en el caso de mantener la heterogeneidad aún después de las transformaciones, se empleó 
como test no paramétrico el ANOVA by Ranks (transformación de los datos heterogéneos 
a rangos) y como prueba post-hoc se utilizó el Test U de Mann-Withney. No se utilizó el 
Test de Kruskall-Wallis como análisis no paramétrico ya que éste no permite visualizar el 
efecto de más de dos variables y la interacción.  
La estimación del efecto de las características ambientales sobre el comportamiento 
fisiológico y bioquímico de ambas especies de estudio (Mytilus galloprovincialis y 
Xenostrobus securis) se abordó desde dos perspectivas: 
I.- En primer lugar se selecciona el modelo que mejor ajusta el efecto marginal sobre 
cada variable fisiológica. Para ello, se ha comparado el coeficiente de determinación (R2) 
de una serie de los siguientes modelos unidimensionales: 
 
 Lineal: Y = a + bX 
 Exponencial: Y = ea + bX o ln Y = 
a + bX 
 Recíproco-X: Y = a + b/X 
 Logarítmico-X: Y = a + b logX 
 Raíz cuadrada-Y: Y = (a + bX)2 
 Logístico: Y = exp(a + bX)/(1 + 





 Multiplicativo: Y = aXb o ln Y = ln 
a + b lnX 
 Recíproco-Y: 1/Y = a + bX 
 Doble Recíproco: Y = 1/(a + bX) 
 Raíz cuadrada-X: Y = a + b√X 
 S-curva: Y = exp(a + b/X) 
 Log Probit: Y = normal(a + b logX) 
Material y Métodos 
 
II.- A continuación se estudió el efecto global de las características ambientales sobre 
las variables fisiológicas. Para ello se realizó un análisis de regresión lineal múltiple por 
etapas (Forward Stepwise Regression) partiendo de aquellas variables ambientales que 
presentaron una correlación significativa con la variable fisiológica correspondiente. 


































I. Parámetros físico-químicos ambientales y caracterización del 
alimento
 




5.1. Parámetros físico-químicos del ambiente acuático y 
caracterización del alimento 
 
5.1.1. Temperatura (ºC) y Salinidad (‰) 
El valor medio más bajo de la temperatura se registro en enero (9.83 ºC). A partir de 
este mes se observa un incremento hasta el mes de agosto, en donde se registró una 
temperatura media máxima de 21.86 ºC (Tabla 1). De manera general la temperatura 
mostró variabilidad mensual estadísticamente significativa (ANOVA, F=72.02; p<0.001) a 
lo largo de todo el periodo de estudio (Fig. 6 A). El valor medio más alto en la salinidad se 
registró en septiembre 34.94‰ y el más bajo en noviembre (8.17‰) (Tabla 1). Los 
resultados del ANOVA muestran que existe variación mensual significativa a lo largo de 
todo el periodo de estudio (ANOVA, F=343.179; p<0.001). Es de hacer notar que a lo 
largo del año los valores medios de la salinidad presentan un comportamiento 
relativamente estable (Fig. 6 B), exceptuando el mes de noviembre en donde se observó un 














Figura 6. Variación mensual de la temperatura (A) y la salinidad (B) en el área de estudio, de 
enero a diciembre del 2009. 
 
 
5.1.2. Oxígeno disuelto (O2, ml L-1) y pH 
A lo largo del periodo de estudio los rangos de O2 y pH estuvieron comprendidos entre 
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del pH fue estadísticamente significativa (ANOVA, F=7.209; p<0.001 y F=7.84; p<0.001, 
respectivamente). 
De enero a junio se observó un aumento de la concentración media de oxígeno que va 
de 6.80 a 7.32 ml L-1. A partir de este mes se observa una gran variabilidad en los datos 
obtenidos, registrándose los valores promedio más bajo en los meses de julio, Septiembre y 
diciembre (Fig. 7 A).  En la figura 7 B se observa el comportamiento del pH, el cual 
muestra un patrón decreciente de sus valores medios que va de marzo a septiembre con 
ligeros incrementos en octubre y diciembre. Un comportamiento atípico del pH se observó 
en febrero, en donde los rangos de variabilidad fueron mayores. Por otro lado, los valores 










Figura 7. Variación mensual de saturación de oxígeno (A) y pH (B) en el área de estudio, de enero 
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Tabla 1. Medias y desviación estándar (SD) de las variables físico-químicas del agua de mar 
registrados a lo largo del periodo de estudio, en la Praia de Soutoxusto (Ensenada de San Simón): 
Temperatura (T), Salinidad, Oxígeno disuelto en el agua (O2) y pH. 
Enero 9,83 ± 0,25 23,86 ± 0,30 6,80 ± 0,21 7,80 ± 0,21
Febrero 11,97 ± 0,10 27,46 ± 0,37 6,28 ± 0,96 7,35 ± 0,67
Marzo 15,42 ± 0,02 32,50 ± 1,32 6,92 ± 0,02 8,40 ± 0,04
Abril 16,54 ± 0,03 29,24 ± 0,39 6,65 ± 0,26 8,43 ± 0,16
Mayo 16,49 ± 0,02 26,75 ± 0,07 7,51 ± 0,46 8,39 ± 0,05
Junio 21,38 ± 1,53 29,99 ± 0,12 7,32 ± 0,73 8,18 ± 0,01
Julio 21,77 ± 0,57 33,10 ± 0,35 5,18 ± 0,32 8,21 ± 0,04
Agosto 21,86 ± 1,37 34,31 ± 0,24 7,43 ± 1,19 8,25 ± 0,02
Septiembre 18,03 ± 0,04 34,94 ± 0,11 5,07 ± 0,38 7,41 ± 0,20
Octubre 16,57 ± 0,27 33,31 ± 0,09 6,98 ± 0,63 7,97 ± 0,08
Noviembre 14,80 ± 0,11 8,17 ± 0,76 6,21 ± 0,07 7,16 ± 0,06
Diciembre 13,27 ± 0,44 31,20 ± 0,91 5,27 ± 0,37 7,75 ± 0,17
Media ± SD 16,49 ± 0,52 28,74 ± 0,39 6,47 ± 0,35 7,94 ± 0,18
MES
T Salinidad O2 pH


















Figura 8. Box plots de temperatura (T, ºC), salinidad (S, ‰), oxígeno disuelto (O2, ml L-1) y pH. ─ Mediana, □ 25% - 75% (1er y 3er cuartil), ├ ┤Min-Max 
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5.1.3. Clorofila a (Chl-a, µg L-1) 
El rango de variación promedio de la Chl-a a lo largo de todo el periodo experimental 
oscilo entre 0.84 y 3.05 µg L-1 (Tabla 2). Los valores medios mensuales observados 
durante el periodo de estudio, presentaron una variación significativa (ANOVA, F=33.05; 
p<0.001), siendo en los meses de febrero y noviembre en donde se obtuvieron los valores 
más altos (3.05 y 2.89 µg L-1, respectivamente). Por otro lado, las concentraciones más 











Figura 9. Variación mensual de la concentración de clorofila-a (Chl-a), en el área de estudio de 
enero a diciembre de 2009. 
 
5.1.4. Materia Particulada Total (MPT), Materia Particulada Orgánica 
(MPO) y Materia Particulada Inorgánica (MPI) (mg L-1) 
Los rangos de variación de la MPT, MPO y MPI oscilaron de 0.72-4.00, 0.37-1.61 y 
0.29-2.39 mg L-1, respectivamente (Tabla 2). Los análisis de la variabilidad para estas 
variables se presentan en la tabla 3. Para la MPT se observa que los valores promedios mas 
altos se registraron en los meses de junio (1.74 mg L-1), agosto (2.55 mg L-1) y noviembre 
(4.00 mg L-1), siendo este último el valor medio máximo registrado y durante los meses de 
abril y septiembre los valores más bajos (0.75 y 0.72 mg L-1, respectivamente). La MPT 
muestra un patrón de variación decreciente de enero a abril, mientras que en el resto del 
año se observa una mayor variabilidad (Fig. 9 A). Al igual que en la MPT, la MPO y MPI 
muestran una tendencia decreciente de enero a abril, exceptuando la MPI, en donde esta 
tendencia se observa hasta el mes de mayo, en el resto del año el patrón de variación es 
mayor. Los valores máximos registrados en la MPO y MPI coinciden en el mes de 
noviembre (1.61 y 2.39  mg L-1, respectivamente). Por otro lado, la MPO presenta su valor 
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mínimo en septiembre (0.37 mg L-1) mientras que la MPI en mayo (0.29 mg L-1) (Fig. 10 B 
y C).  Cabe destacar los valores atípicos de MPT, MPO y MPI  registrados en el mes de 


















Figura 10. Variabilidad mensual de la materia particulada total (MPT) (A), materia particulada 
orgánica (MPO) (B) y materia particulada inorgánica (MPI) (C), obtenidas durante el periodo de 
estudio. 
 
Tabla 3. ANOVA de una vía para las variables materia particulada total (MPT), materia 
particulada orgánica (MPO), materia particulada inorgánica (MPI) y volumen empaquetado (mm3 
L-1). 
Variable df SS MS F p
 MPT 11 19,891 1,808 152,871 <0,001
Error 12 0,142 0,012
MPO 11 2,495 0,227 94,919 <0,001
Error 12 0,029 0,002
MPI 11 8,637 0,785 139,110 <0,001




































































Figura 11. Box plots para clorofila-a (Chla-a, µg L-1), materia particulada total (MPT, mg L-1), 
materia particulada orgánica (MPO, mg L-1), materia particulada inorgánica (MPI), volumen 
empaquetado (Vol. emp, mm3 L-1),  e índices de la calidad del alimento: Q1, Q2 y relación Chl-
a/MPO. 
 
5.1.5. Volumen empaquetado (mm3 L-1) 
El volumen empaquetado varió de 0.45 a 1.18 mm3 L-1 (Tabla 2). El análisis de la 
varianza entre las medias mensuales es estadísticamente significativo (ANOVA, F=923.2; 
p<0.001). En la figura 12 se observa que no hay un patrón definido del comportamiento del 
valor medio de esta variable, observándose el valor promedio más alto en el mes de febrero 




























Figura 12. Variabilidad mensual de la materia particulada en suspensión o volumen empaquetado 











































5.1.6. Índices de calidad del alimento: contenido orgánico por unidad 
de peso (Q1, MPO/MPT), contenido orgánico por unidad de volumen 
(Q2, MPO/mm3)  e indicador de la característica de la materia orgánica: 
relación Chl-a/MPO 
 
Los índices Q1 y Q2 presentan un rango de variación de 0.34-0.65 y 0.48-2.75, 
respectivamente, mientras que la relación Chl-a/MPO presentó un mayor rango de 
variación (1.80-5.45 µg/mg) (Tabla 2). El análisis de la varianza de las medias de estas 
variables es estadísticamente significativo (Ver tabla 4). En la figura 13 A, se observa que 
la Q1 se incrementa de enero a mayo, siendo en este último mes el que presentó el valor 
medio más alto (0.65) observado durante el periodo de estudio. Entre mayo y septiembre 
estos valores son relativamente más bajos, y a partir de septiembre se nota un descenso de 
la Q1 hasta diciembre en el que se observa el valor más bajo (0.34). En la figura 13 B se 
observa el patrón de variación de la Q2 la cual se incrementa de febrero a agosto y 
posteriormente decae hasta diciembre, exceptuando el mes de noviembre en donde se 
observa un valor atípico de esta variable (Fig. 11). En lo que se refiere a la relación Chl-
a/MPO la figura 13 C muestra que los valores más altos se observan en la primera mitad 
del año y en la segunda mitad del periodo de estudio los valores son más bajos, 














Figura 13. Variabilidad de los índices de la calidad del alimento: Q1 (A), Q2 (B) y relación Chl-
a/MPO (C), obtenida a lo largo del periodo de estudio. 
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Tabla 4. ANOVA de una vía para las variables Q1, Q2 y relación Chl-a/MPO, que representan los 




Mes 11 0,185 0,017 31,434 < 0,001
Error 12 0,006 0,001
Q2
Mes 11 8,351 0,759 283,220 < 0,001
Error 12 0,032 0,003
Chl-a/MPO
Mes 11 32,018 2,911 11,222 < 0,001
Error 12 3,113 0,259
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Tabla 2. Medias y SD de las variables ambientales que caracterizan el alimento obtenidas a lo largo del periodo de estudio, en la Praia de Soutoxusto (Ensenada 
de San Simón). Considerando: Clorofila-a (Chl-a), Materia Particulada Total (MPT), Orgánica (MPO) e Inorgánica (MPI), Volumen empaquetado (Vol. Emp.), 
así como los indicadores de la calidad de la materia particulada, Q1 (contenido de materia orgánica por unidad de peso (MPO/MPT), Q2 (contenido de materia 
orgánica por unidad de volumen  (MPO/mm3) y la relación clorofila-a por contenido de materia orgánica por unidad de peso (Chl-a/MPO). 
 
Enero 2,04 ± 0,15 1,20 ± 0,01 0,57 ± 0,01 0,63 ± 0,02 0,66 ± 0,01 0,47 ± 0,01 0,86 ± 0,01 3,62 ± 0,33
Febrero 3,05 ± 0,43 1,02 ± 0,11 0,57 ± 0,09 0,45 ± 0,02 1,18 ± 0,01 0,56 ± 0,03 0,48 ± 0,07 5,45 ± 1,58
Marzo 1,88 ± 0,02 0,91 ± 0,01 0,46 ± 0,01 0,45 ± 0,01 0,92 ± 0,01 0,51 ± 0,00 0,50 ± 0,02 4,08 ± 0,03
Abril 1,91 ± 0,01 0,75 ± 0,01 0,44 ± 0,01 0,31 ± 0,00 0,62 ± 0,01 0,59 ± 0,01 0,71 ± 0,01 4,31 ± 0,06
Mayo 2,50 ± 0,13 0,83 ± 0,03 0,54 ± 0,01 0,29 ± 0,02 1,01 ± 0,00 0,65 ± 0,01 0,54 ± 0,01 4,62 ± 0,29
Junio 1,88 ± 0,13 1,74 ± 0,10 0,71 ± 0,04 1,03 ± 0,06 0,97 ± 0,01 0,41 ± 0,00 0,74 ± 0,03 2,63 ± 0,04
Julio 1,40 ± 0,07 1,23 ± 0,02 0,59 ± 0,07 0,64 ± 0,09 0,57 ± 0,01 0,48 ± 0,06 1,04 ± 0,10 2,38 ± 0,16
Agosto 2,00 ± 0,18 2,55 ± 0,31 0,93 ± 0,11 1,63 ± 0,20 0,85 ± 0,02 0,36 ± 0,00 1,08 ± 0,10 2,16 ± 0,07
Septiembre 1,12 ± 0,17 0,72 ± 0,03 0,37 ± 0,01 0,36 ± 0,04 0,45 ± 0,00 0,51 ± 0,03 0,81 ± 0,02 3,08 ± 0,56
Octubre 2,29 ± 0,04 1,09 ± 0,02 0,52 ± 0,02 0,56 ± 0,00 0,92 ± 0,00 0,48 ± 0,01 0,57 ± 0,02 4,38 ± 0,28
Noviembre 2,89 ± 0,02 4,00 ± 0,12 1,61 ± 0,01 2,39 ± 0,11 0,58 ± 0,00 0,40 ± 0,01 2,75 ± 0,04 1,80 ± 0,00
Diciembre 0,84 ± 0,05 1,27 ± 0,07 0,44 ± 0,03 0,84 ± 0,04 0,65 ± 0,00 0,34 ± 0,01 0,67 ± 0,05 1,92 ± 0,03










(µg L-1) mg L-1 mg L-1 mg L-1
Chl-a MPT MPO
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5.2. Relaciones entre los diferentes parámetros ambientales. 
Análisis de correlación de Pearson 
 
Con el fin de estimar las relaciones establecidas entre los diferentes parámetros 
ambientales estudiados durante el desarrollo del periodo experimental, se empleó el 
análisis de correlación de Pearson. Los resultados obtenidos a partir de la aplicación de 
este análisis se muestran en la tabla 5, en la cual se presentan los coeficientes de 
correlación (r) y los niveles de significación estadística. 
Este análisis muestra correlaciones significativas entre: 
La Chl-a muestra correlación positiva con MPO (p<0.05), Chl-a/MPO (p<0.05), 
volumen empaquetado (p<0.01) y oxígeno disuelto (p<0.01) (ambos indicadores de 
producción primaria), sin embargo, con la salinidad muestra una correlación negativa 
(p<0.01)  
La temperatura presenta correlación positiva con la salinidad y el pH (p<0.05).  
En cuanto a la salinidad se puede observar que también muestra correlación positiva con 
el pH (p<0.05), MPT (p<0.01), así como con la fracción orgánica e inorgánica (p<0.01 y 
p<0.001, respectivamente), con Q2 presenta correlación negativa (p<0.001). 
Los resultados del análisis de la correlación mostraron que el oxígeno disuelto además 
presenta una correlación positiva tanto con el pH (p<0.05) como con el volumen 
empaquetado (p<0.001). 
El pH también presenta correlación negativa con la Q2 (p<0.05). 
La MPT muestra correlación positiva con las variables MPI, MPO y Q2 (p<0.001), y 
correlación negativa con Q1 y Chl-a/MPO (p<0.001). 
La MPO y la MPI también están correlacionadas de forma positiva entre sí (p<0.001). 
Además se observa que ambas variables presentan correlación positiva con la Q2. Por otro 
lado presentan correlación negativa con las variables Q1 (p<0.001 y p<0.05, 
respectivamente) y Chl-a/MPO (p<0.001 y p<0.01, respectivamente).  
El volumen empaquetada presenta correlación positiva con Chl-a/MPO (p<0.05), y 
correlación negativa con la Q2 (p<0.05). 
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La Q1 y Q2 están correlacionadas de forma negativa entre sí (p<0.05). Además se 
observa que ambas variables presentan correlación significativa con la Chl-a/MPO siendo 
positiva con Q1 y negativa con Q2 (p<0.001, respectivamente). 
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Tabla 5. Coeficientes de correlación (r) obtenidos a partir del análisis de Correlación de Pearson entre los parámetros ambientales: Chl-a (Clorofila a, µg L-1); 
Temperatura (T, ºC); Salinidad (‰); O2 (Oxígeno disuelto, ml L-1); pH; MPT (Materia particulada total, mg L-1); MPI (Materia particulada inorgánica, mg L-1); 
MPO (Materia particulada orgánica, mg L-1); Vol.emp. (Volumen empaquetado, mm3 L-1); Q1 (contenido orgánico por unidad de peso, MPO/MPT); Q2 
(contenido orgánico por unidad de volumen, MPO/mm3) y Chl-a/MPO (indicador de la característica de la materia orgánica). (*p<0.05, **p<0.01, ***p<0.001) 
Variables Chl-a Temperatura Salinidad O2 pH MPT MPI MPO Vol. emp. Q1 Q2
Chl-a
Temperatura -0,2744
Salinidad -0,5801 ** 0,4207 *
O2 0,5435 ** 0,0964 -0,0580
pH -0,1522 0,4286 * 0,4887 * 0,5140 *
MPT 0,3544 0,1304 -0,6902 *** 0,0944 -0,3725
MPI 0,2696 0,1559 -0,6248 ** 0,0751 -0,3541 0,9926 ***
MPO 0,4978 * 0,0779 -0,7843 *** 0,1266 -0,3918 0,9741 *** 0,9393 ***
Vol emp. 0,5733 ** -0,0814 0,1168 0,6016 ** 0,1937 -0,1510 -0,1784 -0,0942
Q1 0,3230 -0,1766 0,0589 0,1493 0,2128 -0,5849 ** -0,6729 *** -0,3984 * 0,2685
Q2 0,2829 0,0333 -0,7953 *** -0,1491 -0,4726 * 0,9033 *** 0,8726 *** 0,9244 *** -0,4421 * -0,3903
Chl-a/MPO 0,4946 * -0,3700 0,1647 0,3764 0,2392 -0,6099 ** -0,6622 *** -0,4886 * 0,5660 ** 0,7445 ** -0,5817 **
 
63 
Caracterización del alimento                                                                                                       Discusión 
6. Discusión  
 
Parámetros ambientales 
Las condiciones ambientales del área de estudio, Praia de Soutoxuste (Ensenada de San 
Simón, zona interna de la Ría de Vigo), concuerdan con las características descritas para 
ambientes estuarinos (Wilson, 1968; Contreras, 1991; Prins et al., 1998; Bayne et al., 
1993; Montero, 1999; Sará et al., 2000; McLusky y Elliott, 2004; Galimany et al., 2011). 
En la Ensenada de San Simón se produce una mezcla de agua dulce proveniente del río  
Oitabén-Verdugo y agua marina proveniente del Océano Atlántico, que da por resultado su 
estuarinidad, de tal modo que nuestra zona de estudio se restringe tan solo a la 
desembocadura de los cauces fluviales y se caracteriza por la existencia de llanuras 
intermareales fangosas que bordean la zona de entrada del río en el área (Vilas et al., 
2008).  
La gran variabilidad observada a lo largo del periodo de estudio en los factores físico-
químicos, que además caracterizaron el ambiente de la zona de muestreo (rangos de T: 
9.83-21.86 ºC; S: 8.17-34.94 ‰; O2: 5.07-7.51 ml L-1; pH: 7.16-8.40), podría deberse a los 
efectos producto de la resuspensión de sedimentos, la poca profundidad observada (Sarà et 
al., 2000; Galimany et al., 2011), la amplitud de las mareas, la fuerza de la olas (McLusky 
y Elliott, 2004), entre otros.  
Las bajas temperaturas registradas durante los meses de enero-marzo (invierno: 12.41 
ºC) y octubre-diciembre (otoño: 14.88 ºC), coinciden con bajas salinidades (27.94‰ y 
24.23‰) registradas en el mismo periodo, lo que podría ser debido a que en estas épocas 
del año el flujo del agua dulce puede incrementarse fuertemente por las lluvias. Por otro 
lado, en los meses que coinciden con la primavera (abril-junio), se observa que comienza 
un aumento de la temperatura superficial, y aunque existe un descenso de las lluvias, la 
influencia del río Oitabén-Verdugo regulado por el embalse de Eiras provoca que haya 
episodios de salinidades relativamente bajas (Rosón et al, 2008, Vilas et al., 2008). En el 
verano (julio-septiembre) se registraron valores promedios de temperaturas de 20.55 ºC y 
salinidades de 34.12‰ que fueron relativamente más altas que en el resto del año, lo que 
podría estar relacionado a la baja presencia de lluvias en el área de estudio. Otros factores 
que podrían afectar en este periodo es el aumento de la radiación solar que produce una 
mayor evaporación (Tait, 1971), lo que a su vez causa el incremento de la salinidad 
(McLusky y Elliott, 2004). En esta época del año –verano- estación que registra los más 
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altos valores de T y salinidad coinciden con valores promedios más bajos de la 
concentración de oxígeno disuelto (5.89 ml L-1). Este patrón de variación observado entre 
las variables temperatura, salinidad y O2, se corresponde con el patrón de variación 
descrito por Araujo (2008), quien también registró valores más altos de temperatura y 
salinidad y valores más bajos de O2 durante el verano.  
Por otro lado, los componentes que caracterizan el seston disponible como la materia 
particulada total así como sus fracciones orgánicas e inorgánicas (MPT, MPO y MPI) 
registrado en nuestra área de estudio son similares a las que registran en la Bahía de Alfacs 
(Galimany et al., 2011). Ellos también registran bajos valores de MPT (1.69 mg L-1), lo 
que indica que están dentro del limite o por debajo del umbral  de producción de pseudo 
heces (cerca de 5.0 mg L-1, de acuerdo a Widdows et al., 1979). Así mismo, nuestros datos 
concuerdan con valores de MPT, MPO y MPI registrados en otras zonas de las costas 
gallegas, tal como la Ria de Arosa, como lo describen Navarro y Widdows (1997), Navarro 
et al. (1991) y Fernández-Reiriz et al. (1996). En nuestra área de estudio parece que los 
mayores aportes de materia orgánica son debidos al aporte de los ríos y a la influencia de 
las mareas. 
El patrón de variación en la concentración de clorofila que presenta Sarà et al. (2000), 
coincide ampliamente con el patrón observado en nuestro estudio. Es decir, valores más 
altos durante los meses que se corresponden con los periodos de invierno y primavera  
(enero-junio) y valores mas bajos durante los meses de verano (julio – septiembre). En 
nuestro estudio la concentración de la clorofila-a oscilo entre 0.84 y 3.05 µg L-1.  En las 
rías gallegas, se ha observado que la concentración de clorofila registrada superficialmente 
es baja (alrededor de 1 mg/m3) durante los procesos de hundimiento, mientras que cuando 
se produce el afloramiento, la clorofila aumenta has 4 mg/m3 (Fernández-Reiriz y Labarta, 
2004). En promedio durante todo nuestro periodo de estudio la clorofila fue de 1.98 µg L-1, 
lo que permite ubicar nuestra área de estudio como un ambiente mesotrófico, el que difiere 
del ambiente ultra-oligotrófico como es la Bahía de Alfacs (Galimany et al. 2011).  
Los índices de calidad del alimento, tanto la Q1 (MPO/MPT) como Q2 (MPO/volumen 
empaquetado) están en estrecha relación con la evolución de las condiciones ambientales. 
La gran variabilidad de partículas en el seston, producen grandes cambios en el valor 
alimenticio de éste. Los valores más bajos de Q1 se corresponden con los valores más altos 
de MPT y MPI, lo que indicaría que el contenido inorgánico era mayoritario, este 
comportamiento esta relacionado con los eventos climatológicos que hemos mencionado 
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para los del material particulado, como resuspensión del alimento debido a las mareas, 
fuertes vientos, entre otros. En nuestro estudio la Q1 estuvo comprendida en un valor 
promedio a lo largo de todo el periodo de estudio de 0.48, coincidiendo con el valor 
promedio registrado en la Ría de Arosa (Babarro, 1998). Además ambos estudios 
coinciden en que esta variable se ha mostrado menor durante los meses de verano (valor 
entorno a 0.42 en el presente trabajo y 0.5 en la ría de Arosa), respecto al rango más 




























II. Comportamiento fisiológico y balance energético 
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7. Resultados 
7.1. Fisiología  y balance energético 
A continuación se presenta el análisis descriptivo de la evolución del comportamiento 
fisiológico de Mytilus galloprovincialis y Xenostrobus securis durante el periodo de 
estudio (Ver tabla 6 para valores promedios y desviación estándar).  
 
7.1.1. Tasa de aclaramiento (CR, L h-1), tasa de ingestión orgánica 
(OIR, mg h-1)  
Los valores promedios de CR y OIR registrados por la especie autóctona (Mytilus 
galloprovincialis) a lo largo de todo el periodo de estudio, estuvieron comprendidos entre 
0.34-4.71 L h-1 y 0.41-4.19 mg h-1, respectivamente. En la especie alóctona (Xenostrobus 
securis) estos valores fueron entre 0.19-1.80 L h-1 (CR) y 0.26-0.95 mg h-1 (OIR) (Tabla 
6). 
En general se puede observar que en X. securis hay un comportamiento estacional más 
marcado en CR y OIR con valores más altos entre mediados y finales de invierno y verano, 
mientras que en M. galloprovincialis se observa mayor variabilidad mensual (Fig. 14 A y 
14 B). 
Los resultados del ANOVA by Ranks empleados para CR y OIR mostraron efecto 
significativo de la especie (p<0.001), mes (p<0.001) así como de la interacción entre 
ambos factores (p<0.001) (Tabla 7). Por otro lado, el Test U de Mann-Whitney reflejó 
diferencias significativas entre las respuestas de ambas especies para cada mes, siendo la 
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Tabla 7. Resultados del análisis de varianza (ANOVA by Ranks). Efecto de la especie, el mes y la 
interacción entre ambos sobre la tasa de aclaramiento (CR, L h-1) y tasa de ingestión orgánica (OIR, 





Especie 1 127815,680 127815,680 5350,774 < 0,001
Mes 10 191487,289 19148,729 801,627 < 0,001
Especie*Mes 10 51325,156 5132,516 214,864 < 0,001
Error 142 3392,000 23,887
OIR
Especie 1 146232,320 146232,320 5793,803 < 0,001
Mes 10 173019,733 17301,973 685,513 < 0,001
Especie*Mes 10 40882,489 4088,249 161,979 < 0,001
Error 142 3584,000 25,239
























Figura 14. Variación de la tasa de aclaramiento (CR) (A) y tasa de ingestión orgánica (OIR) (B), 
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7.1.2. Eficiencia de absorción (AE, %) 
En promedio los porcentajes de la AE a lo largo del periodo de estudio estuvieron 
comprendidos entre 37.65 – 76.49% para M. galloprovincialis y entre 26.75 – 71.01% para 
X. securis (Tabla 6). 
Los valores más altos de AE en la especie autóctona se registraron en febrero (71.94%), 
abril (73.41%) y en mayo (76.49%), en este mismo periodo se registraron los valores más 
altos para la especie alóctona, con la diferencia que en el mes de mayo el porcentaje de AE 
en la especie alóctona fue relativamente más bajo (67.30%) (Fig. 15). 
El análisis de varianza por rangos para la AE de M. galloprovincialis y X. securis 
mostraron que tanto la especie como el mes ejercen un efecto significativo sobre la 
variable (p<0.01 y p<0.001, respectivamente). Por otro lado, el factor interacción también 
ejerce un efecto significativo sobre la AE (p<0.001). (Tabla 8). A excepción del mes de 
marzo en donde no se observan diferencias significativas entre la AE de ambas especies 
(Test U de Mann-Whitney, p>0.1), M. galloprovincialis respecto a  X. securis presentó 
valores significativamente mas altos durante los primeros meses del estudio, mientras que 
a partir de junio presentó valores significativamente más bajos (Test U de Mann-Whitney, 
p<0.05).  
 
Tabla 8. Resultados de Análisis de varianza (ANOVA by Ranks). Efecto de la especie, el mes y la 
interacción entre ambos sobre la eficiencia de absorción (AE, %), medidas en los mitílidos Mytilus 




Especie 1 76,379 76,379 10,502 < 0,01
Mes 10 21807,000 2180,700 299,846 < 0,001
Especie*Mes 10 1749,121 174,912 24,050 < 0,001
Error 44 320,000 7,273





















Figura 15. Comportamiento de la eficiencia de absorción (AE) de Mytilus galloprovincialis (---♦---
) y Xenostrobus securis (—■—), registrada a lo largo del periodo de estudio. 
 
7.1.3. Tasa de absorción (AR, mg h-1) 
El promedio mensual de los valores de AR de cada especie de estudio estuvo 
comprendido entre 0.25-1.89 mg h-1 (M. galloprovincialis) y entre 0.08-0.67 mg h-1 (X. 
securis) (Tabla 6). 
En la figura 16 se observa que la respuesta de M. galloprovincialis muestra mayor 
variabilidad, presentando el valor más alto en mayo (1.89 mg h-1) y el más bajo en 
septiembre (0.25 mg h-1). Por otro lado, el patrón de variación mensual de la tasa de 
absorción para X. securis muestra ligeras variaciones, presentando el valor más alto en 
febrero (0.67 mg h-1) y el más bajo en noviembre (0.08 mg h-1). Y de manera general los 
valores de AR más altos los presentó la especie autóctona con respecto a la especie 
alóctona. 
Los resultados del ANOVA by Ranks muestran que tanto la especie, el mes, así como la 
interacción entre ambos ejercen efecto significativo sobre la AR (p<0.001) (Tabla 9). El  
Test U de Mann-Whitney mostró diferencias significativas entre la respuesta de ambas 
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Tabla 9. Resultados de Análisis de varianza (ANOVA by Ranks). Efecto de la especie, el mes y la 
interacción entre ambos sobre la tasa de absorción (AR, mg h-1), medidas en los mitílidos Mytilus 




Especie 1 109858,783 109858,783 4937,473 < 0,001
Mes 9 126754,765 14083,863 632,983 < 0,001
Especie*Mes 9 30997,333 3444,148 154,793 < 0,001
Error 128 2848,000 22,250





















Figura 16. Variación de la tasa de absorción (AR) de Mytilus galloprovincialis (---♦---) y 
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Tabla 6. Medias y SD de los parámetros filológicos de Mytilus galloprovincialis y Xenostrobus securis, registrados a lo largo del periodo de estudio. Tasa de 
aclaramiento (estandarizada a talla; CR), tasa de ingestión orgánica (OIR), eficiencia de absorción (AE), tasa de absorción (AR), volumen de consumo de oxígeno 
(VO2), volumen de excreción de amonio (VNH4-N) e índice O:N.  
ESPECIE MES CR OIR AE AR VO2 VNH4-N O:N
L h-1 mg h-1 % mg h-1 ml O2 h
-1 µg NH4-N h-1
ENERO
M. galloprovincialis 1,38 ± 0,07 0,79 ± 0,04 56,36 ± 0,13 0,44 ± 0,02 0,53 ± 0,04 6,42 ± 0,56 103,45
X. securis 0,48 ± 0,03 0,27 ± 0,02 49,24 ± 1,24 0,13 ± 0,01 0,21 ± 0,01 8,48 ± 0,78 31,05
FEBRERO
M. galloprovincialis 4,14 ± 0,25 2,36 ± 0,14 71,94 ± 0,72 1,70 ± 0,10 0,68 ± 0,01 12,14 ± 0,42 70,44
X. securis 1,66 ± 0,13 0,95 ± 0,07 71,01 ± 0,22 0,67 ± 0,05 0,12 ± 0,01 2,19 ± 0,22 71,50
MARZO
M. galloprovincialis 3,37 ± 0,00 1,55 ± 0,00 65,61 ± 0,75 1,02 ± 0,00 1,15 ± 0,02 4,85 ± 0,50 299,30
X. securis 1,80 ± 0,05 0,83 ± 0,02 63,88 ± 3,22 0,53 ± 0,01 0,59 ± 0,01 5,78 ± 0,71 129,53
ABRIL
M. galloprovincialis 4,71 ± 0,00 2,12 ± 0,00 73,41 ± 0,06 1,56 ± 0,00 0,37 ± 0,00 7,96 ± 0,17 57,48
X. securis 1,01 ± 0,10 0,46 ± 0,05 63,25 ± 1,17 0,30 ± 0,03 0,27 ± 0,02 2,57 ± 0,33 129,45
MAYO
M. galloprovincialis 4,59 ± 0,03 2,48 ± 0,02 76,49 ± 0,59 1,89 ± 0,01 0,47 ± 0,01 10,36 ± 1,25 56,96
X. securis 0,86 ± 0,01 0,46 ± 0,00 67,30 ± 0,95 0,31 ± 0,00 0,52 ± 0,02 0,84 ± 0,07 778,28
JUNIO
M. galloprovincialis 2,97 ± 0,00 2,14 ± 0,00 48,79 ± 0,54 1,07 ± 0,00 0,73 ± 0,01 30,63 ± 0,50 29,68
X. securis 1,25 ± 0,00 0,90 ± 0,00 57,41 ± 0,37 0,53 ± 0,00 0,55 ± 0,01 9,20 ± 0,88 74,55
JULIO
M. galloprovincialis 3,92 ± 0,04 2,23 ± 0,02 59,61 ± 0,27 1,33 ± 0,01 0,57 ± 0,00 26,22 ± 4,33 27,56
X. securis 1,42 ± 0,04 0,81 ± 0,02 60,94 ± 0,90 0,49 ± 0,01 0,57 ± 0,01 19,42 ± 1,43 36,74
AGOSTO
M. galloprovincialis 4,66 ± 0,10 4,19 ± 0,09 37,65 ± 0,95 1,55 ± 0,03 0,38 ± 0,03 26,02 ± 2,78 18,40
X. securis ----- ----- 41,71 ± 1,76 ----- 0,41 ± 0,02 33,69 ± 3,76 15,20
SEPTIEMBRE
M. galloprovincialis 1,14 ± 0,03 0,41 ± 0,01 60,65 ± 0,54 0,25 ± 0,01 0,52 ± 0,01 22,96 ± 2,68 28,48
X. securis 1,05 ± 0,02 0,38 ± 0,01 63,99 ± 0,25 0,24 ± 0,00 0,41 ± 0,00 14,44 ± 1,09 35,55
OCTUBRE
M. galloprovincialis 2,93 ± 0,06 1,55 ± 0,03 61,14 ± 0,17 0,95 ± 0,02 0,36 ± 0,00 15,69 ± 0,50 28,56
X. securis 0,48 ± 0,01 0,26 ± 0,00 53,39 ± 1,28 0,14 ± 0,00 0,36 ± 0,01 10,18 ± 0,34 43,73
NOVIEMBRE
M. galloprovincialis 0,34 ± 0,01 0,55 ± 0,01 ----- ----- 0,06 ± 0,01 3,81 ± 0,30 20,36
X. securis 0,19 ± 0,01 0,31 ± 0,02 26,75 ± 0,59 0,08 ± 0,01 0,05 ± 0,00 1,04 ± 0,10 60,21
DICIEMBRE
M. galloprovincialis 3,32 ± 0,02 1,50 ± 0,01 39,38 ± 0,28 0,59 ± 0,00 0,41 ± 0,00 0,91 ± 0,05 555,30
X. securis 1,37 ± 0,17 0,61 ± 0,08 43,18 ± 1,03 0,27 ± 0,03 0,43 ± 0,01 0,96 ± 0,07 565,78
media±SD
M. galloprovincialis 3,12 ± 1,46 1,82 ± 1,03 59,18 ± 12,18 1,12 ± 0,54 0,52 ± 0,26 14,00 ± 10,10 108,00
X. securis 1,05 ± 0,51 0,57 ± 0,26 55,17 ± 12,88 0,34 ± 0,19 0,37 ± 0,18 9,06 ± 9,73 164,30  
                                                 
 En el mes de noviembre para Mytilus galloprovincialis no se recolectaron heces y por tanto no se ha podido calcular la AE así como las variables derivadas de ésta (AR). Por 
otra parte. En el mes de agosto no fue posible obtener medidas correctas del comportamiento alimentario de Xenostrobus securis debido a un problema técnico en el Coulter, por 
ello no se anotaron valores de CR y las variables derivadas de ella correspondientes a ese mes. 
Comportamiento fisiológico                                                                                                        Resultados                             
7.1.4. Tasa de consumo de oxígeno o Volumen de oxígeno consumido 
(VO2, ml h-1)  
El VO2 en promedio para M. galloprovincialis y X. securis varió entre 0.06-1.15 y 0.05-
0.59 ml h-1, respectivamente (Tabla 6). La tasa de consumo de oxígeno de M. 
galloprovincialis muestra una tendencia decreciente de marzo a noviembre, con valores 
relativamente altos en marzo (1.15 ml h-1), junio (0.73 ml h-1) y septiembre (0.52 ml h-1). 
Para X. securis se observa que presenta valores estables de marzo a octubre exceptuando 
abril. Tanto al inicio como a finales del año se observan mayores variaciones. Por otro 
lado, presenta el pico más alto en marzo (0.59 ml h-1) y el más bajo en noviembre (0.05 ml 
h-1), los que coinciden con los picos altos y bajos observados en M. galloprovincialis (Fig. 
17 A). 
En la tabla 10, se presentan los resultados obtenidos del análisis estadístico (ANOVA 
by Ranks), en la que se observa que la especie, el mes así como la interacción entre ambos 
ejercen efecto significativo sobre la variable (p<0.001). Con el Test de U de Mann 
Whitney se encontró diferencias significativas entre grupos de meses, diferenciando los 
meses que van de enero a junio y de agosto a septiembre.  
 
Tabla 10. Resultados de Análisis de varianza (ANOVA by Ranks). Efecto de los factores especie, 
mes e interacción entre ambos factores sobre el volumen de oxígeno consumido (VO2, ml h-1). 





Especie 1 2090,89 2090,89 234,13 < 0,001
Mes 11 22469,33 2042,67 228,73 < 0,001
Especie*Mes 11 6109,11 555,37 62,19 < 0,001
Error 48 428,67 8,93




7.1.5. Tasa de excreción o volumen de excreción de amonio (VNH4-N, 
µg h-1) 
El VNH4-N de la especie autóctona osciló dentro de un rango que en promedio va de 
0.91 y 30.63 µg h-1. En la especie alóctona el rango de VNH4-N varió entre 0.84 y 33.69 
µg h-1 (Tabla 6). En la figura 17 B se observa un patrón bien definido en la tasa de 
excreción de ambas especies, con tasas de excreción relativamente bajas de enero a mayo, 
y notables incrementos en lo que va de junio a octubre y a finales de año un descenso a 
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valores similares a los registrados al inicio del año. Sin embargo, en la misma figura se 
observa que los picos más altos de la tasa de excreción para ambas especies difieren, 
siendo en junio para M. galloprovincialis (30.63 µg h-1) y para X. securis en agosto (33.69 
µg h-1)  
En los resultados del ANOVA de dos vías se observa que la especie, el mes y la 
interacción entre ambos ejercen un efecto significativo sobre la tasa de excreción de 
amonio (p<0.001) (Tabla 11). Estas diferencias significativas son evidentes durante casi 



























































Figura 17. Variación en las respuestas del volumen de oxígeno consumido (VO2) (A) y volumen 
de excreción de amonio (VNH4-N) (B), de Mytilus galloprovincialis (---♦---) y Xenostrobus securis 
(—■—), registrada a lo largo del estudio. 
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7.1.6. Índice O:N 
Los valores medios de O:N oscilaron entre 18.40 y 555.30 en M. galloprovincialis, y 
entre 15.20 y 778.28 en X. securis (Tabla 6).  
Exceptuando los meses de marzo y diciembre en los que se observan valores promedios 
atípicos (299.30 y 555.30, respectivamente) durante el periodo de estudio (Fig. 18 A), el 
comportamiento de M. galloprovincialis presenta una tendencia en O:N que disminuye de 
enero a agosto. Sin embargo, los valores de O:N por debajo de 30 se observan a partir del 
mes de junio hasta noviembre (Fig. 18 B). Por otro lado, exceptuando los meses de mayo y 
diciembre en los que también se observan valores promedio atípicos en la respuesta de X. 
securis (778.28 y 565.78, respectivamente) (Fig. 18 A), el índice O:N incrementa los 
valores de O:N de enero a  marzo, para luego experimentar un descenso de este índice 
hasta el valor más bajo observado en el mes de agosto (15.20). Durante los últimos tres 
meses (septiembre a noviembre) el índice O:N nuevamente presenta un incremento que va 
de 35.55 a 60.21 (Fig. 18 B), 
Los resultados del análisis estadístico (ANOVA dos vías) indican que la especie y el 
mes, así como la interacción entre ambos (especie × mes) ejercen efecto significativo sobre 
la variable (p<0.001) (Tabla 11). Para los meses de febrero y diciembre no se encontraron 
















































Figura 18. Variación en las respuestas del índice O:N  registrada a lo largo de todo el periodo de 
estudio (A) y mostrando el comportamiento sin considerar los valores atípicos (B), de Mytilus 
galloprovincialis (---♦---) y Xenostrobus securis (—■—). 
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Tabla 11. Resultados de Análisis de varianza (ANOVA de dos vías). Efecto de la especie, el mes y 
la interacción sobre el volumen de excreción de amonio (VNH4-N, µg h-1) e índice O:N, medidas 
en los mitílidos Mytilus galloprovincialis y Xenostrobus securis, bajo condiciones naturales 
ambientales. 
Fuen te de V ariación SS df M S F p
Vol. de amonio  excretad o
Especie 8 ,605 1 8,605 1003,141 <0 .001
Mes 73,240 11 6,658 776 ,143 <0 .001
Especie × Mes 12,899 11 1,173 136 ,694 <0 .001
Erro r 0 ,412 48 0,009
Índ ice O:N
Especie 2 ,167 1 2,167 300 ,954 <0 .001
Mes 66,420 11 6,038 838 ,723 <0 .001
Especie × Mes 15,834 11 1,439 199 ,941 <0 .001




7.1.7. Scope For Growth (SFG, J h-1) y Eficiencia neta del crecimiento 
(K2) 
A lo largo del periodo de estudio el SFG en M. galloprovincialis estuvo comprendido en 
un rango entre -5.26 y 34.71 J h-1 y en X. securis entre -4.30 y 13.22 J h-1 (Tabla 12). 
Los resultados del análisis estadístico (ANOVA by Ranks) muestran que tanto la 
especie, el mes así como la interacción entre ambos ejercen un efecto significativo sobre la 
SFG (p<0.001) (Tabla 13). Por otro lado, exceptuando el mes de marzo, en donde no se 
encontraron diferencias significativas (Test de U de Mann-Whitney, p>0.05), la especie 
autóctona es la que presenta en su mayoría los valores significativamente más altos a lo 
largo del periodo de estudio (p<0.001) (Fig. 19 A). 
Para la K2 en la especie autóctona a lo largo del periodo de estudio comprendió un 
rango entre -0.90 a 0.79 y en la especie alóctona se observa un rango entre -1.34 y 0.84 
(Tabla 12). 
El ANOVA by Ranks, mostró que tanto la especie, el mes así como la interacción entre 
ambos ejercen un efecto significativo sobre la K2 (p<0.001) (Tabla 13). Por otro lado, solo 
durante el mes de marzo no se observaron diferencias significativas entre la respuesta de 
ambas especies (Test U de Mann-Whitney, p>0.05). En el resto del periodo de estudio 
(excepto agosto, septiembre y noviembre) la especie autóctona registró valores 
significativamente más altos con respecto al de la especie alóctona (Test U de Mann-
Whitney, p<0.01) (Fig. 19 B). 
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Figura 19. Variación de  Scope for growth (SFG) (A) y eficiencia neta del crecimiento (K2) (B) de 
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Tabla 12. Balance energético (medias y SD). Estudio bajo condiciones naturales ambientales para 
Mytilus galloprovincialis y Xenostrobus securis. I= Ración Ingerida (J/h), A= Ración Absorbida 
(J/h), R= Ración consumida como Respiración (J/h), E= Ración consumida como Excreción (J/h), 
SFG= Scope For Growth (J/h), K2= Eficiencia Neta del Crecimiento. 
ESPECIE MES I A R E SFG K2
J h-1 J h-1 J h-1 J h-1 J h-1
ENERO
M. galloprovincialis 18,49 ± 1,00 10,42 ± 0,56 10,81 ± 0,73 0,16 ± 0,01 -0,56 -0,05
X. securis 6,40 ± 0,47 3,15 ± 0,23 4,27 ± 0,20 0,21 ± 0,02 -1,37 -0,44
FEBRERO
M. galloprovincialis 55,43 ± 3,40 39,87 ± 2,45 13,90 ± 0,27 0,30 ± 0,01 25,65 0,64
X. securis 22,29 ± 1,70 15,83 ± 1,21 2,53 ± 0,10 0,05 ± 0,01 13,22 0,84
MARZO
M. galloprovincialis 36,48 ± 0,00 23,93 ± 0,00 23,45 ± 0,44 0,12 ± 0,01 0,33 0,01
X. securis 19,43 ± 0,54 12,41 ± 0,34 12,05 ± 0,22 0,14 ± 0,02 0,20 0,02
ABRIL
M. galloprovincialis 49,83 ± 0,00 36,58 ± 0,00 7,44 ± 0,08 0,20 ± 0,00 28,93 0,79
X. securis 10,70 ± 1,07 6,77 ± 0,68 5,39 ± 0,48 0,06 ± 0,01 1,31 0,19
MAYO
M. galloprovincialis 58,19 ± 0,39 44,51 ± 0,30 9,53 ± 0,26 0,26 ± 0,03 34,71 0,78
X. securis 10,90 ± 0,08 7,34 ± 0,05 10,61 ± 0,42 0,02 ± 0,00 -3,31 -0,45
JUNIO
M. galloprovincialis 50,25 ± 0,00 24,52 ± 0,00 14,79 ± 0,25 0,76 ± 0,01 8,94 0,36
X. securis 21,18 ± 0,08 12,16 ± 0,05 11,10 ± 0,17 0,23 ± 0,02 0,82 0,07
JULIO
M. galloprovincialis 52,52 ± 0,58 31,31 ± 0,35 11,53 ± 0,07 0,65 ± 0,11 19,11 0,61
X. securis 18,96 ± 0,49 11,55 ± 0,30 11,56 ± 0,17 0,48 ± 0,04 -0,50 -0,04
AGOSTO
M. galloprovincialis 98,55 ± 2,01 37,11 ± 0,76 7,77 ± 0,54 0,65 ± 0,07 28,68 0,77
X. securis ----- ----- 8,29 ± 0,34 0,84 ± 0,09 ----- -----
SEPTIEMBRE
M. galloprovincialis 9,70 ± 0,24 5,88 ± 0,14 10,56 ± 0,23 0,57 ± 0,07 -5,26 -0,90
X. securis 8,96 ± 0,16 5,73 ± 0,10 8,32 ± 0,05 0,36 ± 0,03 -2,96 -0,52
OCTUBRE
M. galloprovincialis 36,48 ± 0,75 22,30 ± 0,46 7,29 ± 0,10 0,39 ± 0,01 14,61 0,66
X. securis 6,00 ± 0,11 3,21 ± 0,06 7,24 ± 0,15 0,25 ± 0,01 -4,30 -1,34
NOVIEMBRE
M. galloprovincialis 12,87 ± 0,27 ----- 1,26 ± 0,11 0,09 ± 0,01 ----- -----
X. securis 7,30 ± 0,56 1,95 ± 0,15 1,01 ± 0,08 0,03 ± 0,00 0,92 0,47
DICIEMBRE
M. galloprovincialis 35,15 ± 0,21 13,84 ± 0,08 8,24 ± 0,09 0,02 ± 0,00 5,57 0,40
X. securis 14,44 ± 1,82 6,24 ± 0,78 8,81 ± 0,24 0,02 ± 0,00 -2,61 -0,44
media±SD
M. galloprovincialis 42,83 26,39 11,39 0,37 14,61 0,37
X. securis 13,32 7,85 7,54 0,17 0,13 -0,15  
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Tabla 13. Resultados de Análisis de varianza (ANOVA de dos vías). Efecto de la especie, el mes y 
la interacción sobre el Scope for growth (SFG, J h-1) y K2, medidas en los mitílidos Mytilus 




Especie 1 80808,348 80808,348 3482,649 < 0,001
Mes 9 141498,469 15722,052 677,583 < 0,001
Especie*Mes 9 85774,222 9530,469 410,741 < 0,001
Error 128 2970,000 23,203
K2
Especie 1 60193,391 60193,391 2081,803 < 0,001
Mes 9 158624,000 17624,889 609,561 < 0,001
Especie*Mes 9 84496,988 9388,554 324,705 < 0,001
Error 128 3701,000 28,914




7.2. Relaciones entre variables ambientales y la respuesta 
fisiológica de Mytilus galloprovincialis y Xenostrobus securis 
 
En la sección anterior se han observado diferencias significativas en el comportamiento 
fisiológico de ambas especies. Teniendo en cuenta esto, se va a comparar el efecto de las 
características ambientales sobre las respuestas fisiológicas de cada especie de estudio. El 
ajuste de estas relaciones se ha abordado desde dos perspectivas: Para cada especie (M. 
galloprovincialis y X. securis) en primer lugar se presentan las relaciones funcionales que 
describen el efecto marginal de cada variable ambiental sobre el comportamiento 
fisiológico. En segundo lugar, se describe el efecto conjunto de las características 
ambientales sobre cada variable fisiológica. 
 
7.2.1. Efecto marginal de cada variable ambiental sobre el 
comportamiento fisiológico de Mytilus galloprovincialis y Xenostrobus 
securis 
 
7.2.1.1. Tasa de aclaramiento (CR, L h-1) 
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CR vs. S 
La relación CR vs. S se ajusta a un modelo doble recíproco con R2 de 91.01% y 85.23% 
para M. galloprovincialis y X. securis, respectivamente. Las ecuaciones de los modelos 
son: 
CRMg= 1/(-0.55134 + 28.2087/S) 
(n=84, R2=0.9101, p<0.001) 
 
CRXs= 1/(-0.47464 + 46.0934/S) 
(n=88, R2=0.8523, p<0.001) 
 















Figura 20. Relación entre la la salinidad (‰) y la tasa de aclaramiento (CR) de Mytilus 
galloprovincialis (Mg) y Xenostrobus securis (Xs). Considerando todos los datos (A) y sin 
considerar el valor atípico de la salinidad registrado durante el mes de noviembre (B), estudiados 
bajo ambiente natural. 
 
 
En la figura 20 A se observa que estos ajustes están fuertemente influenciados por el 
valor atípico de la salinidad registrado en el mes de noviembre. De modo que no reflejan la 
relación real existente entre la CR y la salinidad. Sin embargo, cuando eliminamos el dato 
atípico no existe relación de dependencia entre CR y S en la especie autóctona, mientras 
que para la especie alóctona se obtiene una dependencia lineal muy débil (R2=0.0115, 
p>0.05 y R2=0.1280, p<0.01 para la especie autóctona y alóctona, respectivamente) (Fig. 






Comportamiento fisiológico                                                                                                        Resultados                             
CR vs. MPO 
 
El modelo recíproco de Y muestra una dependencia relativamente fuerte entre la CR y 
MPO en ambas especies de estudio, con R2 de 67.90% y 78.27% para M. galloprovincialis 
(Mg) y X. securis (Xs), respectivamente, y se representa bajo las siguientes ecuaciones: 
 
CRMg= 1/(-0.635205 + 1.90305*MPO) 
(n=84, R2=0.6790, p<0.001) 
 
CRXs= 1/(-0.733001 + 3.50765*MPO) 
(n=88, R2=0.7827, p<0.001) 
 















Figura 21. Relación entre la materia particulada orgánica (MPO) y la tasa de aclaramiento (CR) de 
Mytilus galloprovincialis (Mg) y Xenostrobus securis (Xs). Considerando todos los datos (A) y sin 
considerar el valor atípico de MPO observado durante el mes de noviembre (B), estudiados bajo 
ambiente natural. 
  
En la figura 21 A se observa que la CR presenta un decrecimiento casi exponencial en 
función de la fracción orgánica del alimento, sin embargo se puede observar que esta 
dependencia esta fuertemente influenciada por el valor atípico de la MPO observado 
durante el mes de noviembre (Tabla 2). De modo que esta relación no refleja la relación 
real existente entre ambas variables. Ahora bien como se aprecia en la figura 21 B, cuando 
eliminamos el dato atípico, esta relación entre las variables es muy débil para la especie 
autóctona y para la especie alóctona no muestra dependencia (R2=0.2650, p<0.001 y  
R2=0.0153, p>0.1, para la especie autóctona y alóctona, respectivamente). 
Como se ha observado en los resultados anteriores los datos atípicos de salinidad y 
MPO observados en el mes de noviembre introducen un fuerte sesgo en la estimación del 
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efecto de estas variables sobre el comportamiento fisiológico de las especies de estudio. 
Por lo tanto, para evitar este error en los ajustes se han descartado para el resto de los 
análisis los datos correspondientes al mes de noviembre. 
 
7.2.1.2. Tasa de ingestión orgánica (OIR, mg h-1) 
Para esta variable fisiológica de ambas especies de estudio se obtuvieron mejores 
modelos de ajuste en relación a la MPO y al volumen empaquetado. 
 
OIR vs. MPO 
Se muestran los resultados de los ajustes al modelo lineal para describir la relación entre 
OIR y MPO en ambas especies de estudio. Las ecuaciones de los modelos ajustados son: 
OIRMg= -1.23045 + 5.64091*MPO 
(n=76, R2=0.6973, p<0.001) 
 
OIRXs= -0.0107293 + 1.15975*MPO 
(n=80, R2=0.1802, p<0.001) 
 
Los estadísticos R2 indican que los modelos explican un 69.73% y un 18.02% de la 
variabilidad en OIR, indicando una relación moderadamente fuerte entre las variables para 




















Figura 22. Relación entre la materia particulada orgánica (MPO) y la tasa de ingestión orgánica 
(OIR) de Mytilus galloprovincialis (Mg) y Xenostrobus securis (Xs), estudiados en un ambiente 
submareal de la Ensenada de San Simón. 
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La tasa de ingestión orgánica se ve afectada positivamente al incrementar la MPO. Con 
una MPO de 0.56 mg L-1 (valor medio registrado a lo largo de todo el periodo de estudio, 
sin considerar el dato atípico) se obtendría para la especie autóctona una OIR predicha de 
1.93 mg h-1, y para la especie alóctona una OIR de 0.64 mg h-1. Estos valores son próximos 
a los registrados en la tabla 6. 
 
OIR vs. Vol. empaquetado 
El modelo doble recíproco muestra una dependencia moderadamente fuerte entre la 
OIR y Vol. empaquetado en la especie autóctona, mientras que esta dependencia para la 
especie alóctona es relativamente débil, la cual sigue un modelo lineal. Esto se representa 
bajo las siguientes ecuaciones: 
OIRMg= 1/(-0.819959 + 1.16352/Vol. emp) 
(n=76, R2=0.5633, p<0.001) 
 
OIRXs= 0.211071 + 0.481043*Vol. emp. 





















Figura 23. Relación entre el volumen empaquetado (Vol) y la tasa de ingestión orgánica (OIR) de 
Mytilus galloprovincialis (Mg) y Xenostrobus securis (Xs), estudiados en un ambiente submareal 
de la Ensenada de San Simón. 
 
 
Como puede observarse en la figura 23 en la especie autóctona la OIR aumenta 
exponencialmente con el volumen empaquetado, mientras que en la respuesta de la especie 
alóctona se aprecia un ligero incremento lineal.  
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Al asumir un volumen empaquetado medio de 0.78 mm3 L-1 se obtendría una OIR para 
M. galloprovincialis de 1.49 mg h-1, y para X. securis una OIR de 0.59 mg L-1.  
 
7.2.1.3. Eficiencia de Absorción (AE) 
La AE muestra una relación significativa con la calidad del alimento (Q1, MPT/MPO). 
AE vs. Q1 
Se observa una relación relativamente fuerte entre la AE y Q1. Dicha relación se ajusta 
mediante el modelo curva-S con R2 de 96.92% y 75.89% para M. galloprovincialis y X. 
securis respectivamente, siguiendo las ecuaciones: 
AEMg=exp(0.593324 – 0.537773/Q1) 
(n=33, R2=0.9692, p<0.001) 
 
AEXs= exp(0.198694 – 0.358636/Q1) 






















Figura 24. Relación entre la calidad del alimento (Q1) y la eficiencia de absorción (AE) de Mytilus 
galloprovincialis (Mg) y Xenostrobus securis (Xs), estudiados en un ambiente submareal de la 
Ensenada de San Simón. 
 
 
En la grafica 24 se observa un aumento exponencial de la AE con respecto a la Q1 en 
ambas especies, siendo más acusado en M. galloprovincialis. Si bien para el caso de X. 
securis se observa que para valores de Q1 mayores de 0.45 el aumento de AE es más lento.  
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Asumiendo una Q1 de 0.48 (valor medio durante todo el periodo de estudio) 
obtendríamos una AE estimada del 59 y 56% respectivamente para M. galloprovincialis y 
X. securis. Estos valores son muy próximos a los observados (Tabla 6). 
 
7.2.1.4. Tasa de absorción (AR, mg h-1) 
 
En M. galloprovincialis se encontró una relación relativamente fuerte entre la AR y el 
Vol. empaquetado, siguiendo un modelo doble recíproco, mientras que para X. securis la 
relación es relativamente débil y sigue un modelo lineal, siguiendo las ecuaciones: 
 
  
ARMg= 1/(-1.40328 + 2.01068/Vol. emp) 
(n=76, R2=0.6025, p<0.001) 
 
ARXs= 0.0413807 + 0.402037*Vol. emp 






















Figura 25. Relación entre el volumen empaquetado (Vol) y la tasa de absorción (AR) de Mytilus 
galloprovincialis y Xenostrobus securis, estudiados en un ambiente submareal de la Ensenada de 
San Simón. 
Como se observa en la figura 25 en la especie autóctona tasa de absorción incrementa 
exponencialmente con el volumen empaquetado, mientras que para la especie alóctona este 
incremento es lineal. La dependencia entre ambas variables es mucho más acusada en la 
especia autóctona.  
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Suponiendo el valor promedio del volumen empaquetado registrado durante todo el 
periodo experimental (0.78 mm3 L-1), se obtiene una predicción de AR de 1.08 y 0.36 mg 
h-1 para M. galloprovincialis y X. securis, respectivamente. Valores muy próximos a los 
observados (Tabla 6). 
 
7.2.1.5. Tasa o volumen de consumo de oxígeno (VO2, ml h-1) 
El VO2 mostró relación con la temperatura (T).  
 
VO2 vs T 
En la relación entre VO2 y la T aunque el mejor ajuste de dependencia es al modelo 
curva-S para ambas especies, en la especie autóctona la relación no es significativa. La 
expresión de los modelos sigue las siguientes ecuaciones: 
VO2Mg=   exp(-0,746638 + 1,64057/T) 
(n= 33, R2=0.0064, p>0.1) 
 
VO2Xs=  exp(0,229598 - 19,241/T) 



















Figura 26. Relación entre la temperatura (T) y el volumen de oxigeno consumido (VO2) de 
Mytilus galloprovincialis y Xenostrobus securis, estudiados en un ambiente submareal de la 
Ensenada de San Simón. 
En la gráfica 26 se observa que no existe dependencia del VO2 con respecto a la T en la 
especie autóctona, sin embargo para la especie alóctona existe una relación 
moderadamente fuerte entre las variables, aumentando exponencialmente el VO2, con 
respecto al aumento de la T.  
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7.2.1.6. Tasa o volumen de excreción de amonio (VNH4-N, µg h-1) 
 
Para el volumen de excreción de amonio se encontró que la temperatura es la variable 
con la que presenta una relación moderadamente fuerte. Para la respuesta de ambas 
especies el modelo que mejor se ajusta a esta relación es el lineal, y se presenta bajo las 
siguientes ecuaciones: 
VNH4-NMg= -19.9658 + 2.09573*T 
(n=33, R2=0.6752, p<0.001) 
VNH4-NXs= -17.3149 + 1.62837*T 
















Figura 27. Relación entre la temperatura (T) y el volumen de excreción de amonio (VNH4-N) de 
Mytilus galloprovincialis y Xenostrobus securis, estudiados en un ambiente submareal de la 
Ensenada de San Simón. 
 
El incremento de la temperatura afecta positivamente al volumen de excreción de 
amonio en ambas especies (Fig. 27).  
Al sustituir dentro de la ecuación un valor promedio de temperatura de 16.49 ºC (valor 
medio registrado durante todo el periodo de estudio) el VNH4-N estimado seria de 14.59 y 
9.54 µg h-1 para M. galloprovincialis y X. securis, respectivamente. 
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7.2.1.7. Scope for growth (SFG) 
Se observó una relación lineal entre el SFG y la energía absorbida (A). Los R2 indican 
una relación relativamente fuerte para M. galloprovincialis y una relación moderadamente 
fuerte para X. securis. Esta relación se describe bajo la siguiente ecuación: 
 
SFGMg= -11.0312 + 0.994496*A 
(n=76, R2=0.9205, p<0.001) 
SFGXs= -7.35982 + 0.877919*A 
















Figura 28. Relación entre la energía o ración absorbida (A, J h-1) y el scope for growth (SFG, J h-1) 
de Mytilus galloprovincialis y Xenostrobus securis, estudiados en un ambiente submareal de la 
Ensenada de San Simón. 
 
En general se observa un aumento lineal de SFG en relación a la ración absorbida. Por 
otro lado en la gráfica también se observa que el rango de A para la especie alóctona es 
menor con respecto a la que presenta la especie autóctona, además que dentro de ese rango 
(1.95 – 15.83 J h-1), la SFG de la especie alóctona es mayor.  
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7.2.1.8. Eficiencia neta del crecimiento (K2) 
De las variables ambientales el volumen empaquetado mostró una mejor relación con la 
variable dependiente, siendo una relación moderadamente fuerte para la especie autóctona 
y relativamente débil para la alóctona. Los modelos recíproco de X y lineal procuran el 
mejor ajuste para la respuesta de M. galloprovincialis y X. securis respectivamente. Estos 
ajustes se expresan bajo las siguientes ecuaciones: 
 
K2Mg= 1.57067 – 0.879179/Vol. emp. 
(n=76, R2=0.4933, p<0.001) 
K2Xs= -0.772715 + 0.704044*Vol. emp. 
















Figura 29. Relación entre el volumen empaquetado (Vol) y la eficiencia neta del crecimiento (K2) 
de Mytilus galloprovincialis y Xenostrobus securis, estudiados en un ambiente submareal de la 
Ensenada de San Simón. 
 
En la figura 29 se observa que al incrementar el volumen empaquetado la K2 va en un 
aumento exponencial, mientras que en la especie alóctona este crecimiento es lineal.  
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7.2.2. Efecto conjunto de las características ambientales sobre el 
comportamiento fisiológico de Mytilus galloprovincialis y Xenostrobus 
securis 
 
El efecto global de las características ambientales sobre cada una de las variables 
fisiológicas se ha analizado mediante el ajuste de un modelo de regresión múltiple por 
etapas (Stepwise Regression). Para seleccionar las variables que nos intervienen en cada 
modelo es necesario realizar el análisis de correlación de Pearson. A continuación se 
presentan los resultados de los análisis. 
 
7.2.2.1. Análisis de correlación de Pearson 
Teniendo en cuenta los valores atípicos de S y MPO registrados en el mes de noviembre 
y el error que pueden causar en la estimación de las relaciones de dependencia vamos a 
comparar las correlaciones obtenidas con todos los datos (Tabla 14) y eliminando el mes 
de noviembre (Tabla 15). 
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Tabla 14. Coeficientes de correlación de Pearson (r) de las variables fisiológicas entre sí y con las variables ambientales. Las variables fisiológicas corresponden 
a un mejillón estandarizado a 60 mm y 1 g, siendo los valores de r subrayados los correspondientes a Xenostrobus securis. CR=Tasa de aclaramiento (L h-1), 
OIR=tasa de ingestión orgánica (mg L-1), AE=eficiencia de absorción, AR=tasa de absorción (AR, mg h-1), VO2=volumen de consumo de oxígeno (ml h-1), 
VNH4-N=volumen de excreción de amonio (µg h-1), SFG= scope for growth (J h-1) y K2=eficiencia neta del crecimiento, Chl-a=Clorofila a (µg L-1), 
T=temperatura (ºC), MPO=materia particulada orgánica (mg L-1), Vol.emp.=volumen empaquetado (mm3 L-1) y Q1=contenido orgánico por unidad de peso 
(MPO/MPT). *p<0.05, **p<0.01, ***p<0.001. 
CR OIR AE AR VO2 VNH4-N SFG K2 Chl-a T S MPO Vol. emp. Q1
CR 1,0000 0,8624*** 0,1534 0,9153*** 0,2393 0,1793 0,9072*** 0,8747*** 0,0147 0,3440** 0,5423*** -0,3926*** 0,5744*** 0,2834**
1,0000 0,8852*** 0,6629*** 0,8839*** 0,4793** 0,1075 0,4382*** 0,3716*** -0,3070** 0,1890 0,5941*** -0,5322*** 0,3277** 0,1101
OIR 1,0000 -0,2252 0,7914*** 0,0747 0,4239* 0,8134*** 0,7516*** 0,1341 0,5132*** 0,4082*** -0,0301 0,5319*** -0,0142
1,0000 0,5135** 0,9608*** 0,3647* 0,0768 0,5949*** 0,5674*** -0,0427 0,2941** 0,3226** -0,1981 0,4780*** -0,0155
AE 1,0000 0,3854* 0,1920 -0,2749 0,2867 0,0667 0,5354** -0,2763 -0,3686* -0,5045** 0,2357 0,9771***
1,0000 0,6755*** 0,3832* -0,1237 0,3101 0,1009 -0,0291 0,0515 0,5556*** -0,7598*** 0,3799* 0,7740***
AR 1,0000 -0,0555 0,1117 0,9573*** 0,8092*** 0,6546** 0,2769* -0,1662 0,4649*** 0,6714*** 0,4377***
1,0000 0,3298 0,0892 0,6589*** 0,5464*** 0,0584 0,2659* 0,4041*** 0,3217*** 0,5637*** 0,2360*
VO2 1,0000 0,1102 -0,3981* -0,3028 -0,1517 0,0142 0,4830** -0,5295** 0,4146* 0,2261
1,0000 0,3015 -0,4468** -0,3418 -0,5756*** 0,5883*** 0,6846*** -0,4910** 0,0836 0,0219
VNH4-N 1,0000 0,1114 -0,0252 -0,1768 0,8162*** 0,4775** -0,0519 0,0507 -0,1269
1,0000 -0,2573 -0,2860 -0,2652 0,6619*** 0,4823** 0,0582 -0,1446 0,3785*
SFG 1,0000 0,8574*** 0,5869*** 0,2886* -0,1331 0,4848*** 0,5725*** 0,3641**
1,0000 0,8182*** 0,5318*** -0,2713* -0,1866 0,1256 0,4798*** 0,1865
K2 1,0000 0,4817** 0,1676 -0,1613 0,4991*** 0,5858*** 0,0518
1,0000 0,3960** -0,0863 -0,4352*** 0,3980** 0,1594 0,0723
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Tabla 15. Coeficientes de correlación de Pearson (r) de las variables fisiológicas entre sí y con las variables ambientales eliminando del análisis el mes de 
noviembre. Las variables fisiológicas corresponden a un mejillón estandarizado a 60 mm y 1 g, siendo los valores de r subrayados los correspondientes a 
Xenostrobus securis. CR=Tasa de aclaramiento (L h-1), OIR=tasa de ingestión orgánica (mg L-1), AE=eficiencia de absorción, AR=tasa de absorción (AR, mg h-
1), VO2=volumen de consumo de oxígeno (ml h-1), VNH4-N=volumen de excreción de amonio (µg h-1), SFG= scope for growth (J h-1) y K2=eficiencia neta del 
crecimiento, Chl-a=Clorofila a (µg L-1), T=temperatura (ºC), MPO=materia particulada orgánica (mg L-1), Vol.emp.=volumen empaquetado (mm3 L-1) y 
Q1=contenido orgánico por unidad de peso (MPO/MPT). *p<0.05, **p<0.01, ***p<0.001. 
CR OIR AE AR VO2 VNH4-N SFG K2 Chl-a T S MPO Vol. emp. Q1
CR 1,0000 0,8536*** 0,1494 0,9152*** -0,1226 -0,0075 0,9072*** 0,8747*** 0,3810** 0,3356** 0,0189 0,4557*** 0,5246*** 0,1531
1,0000 0,8957*** 0,4753** 0,8583*** 0,2483 -0,0693 0,5612*** 0,7224*** -0,0888 0,1544 0,2741* -0,0141 0,2171* -0,0973
OIR 1,0000 -0,2264 0,7969*** -0,1727 0,3461* 0,8137*** 0,7561*** 0,3641** 0,5066*** 0,1461 0,8346*** 0,4759*** -0,1373
1,0000 0,4411* 0,9624*** 0,2294 -0,0221 0,6478*** 0,7678*** 0,1143 0,2748* 0,0846 0,4293*** 0,4273*** -0,1394
AE 1,0000 0,3840* 0,1923 -0,2710 0,2864 0,0667 0,5354** -0,2763 -0,3686* -0,5045** 0,2357 0,9771***
1,0000 0,6184*** -0,0181 -0,0186 0,5399** 0,6137*** 0,4181* -0,0624 -0,1801 -0,4355* 0,2680 0,8436***
AR 1,0000 -0,0555 0,1109 0,9573*** 0,8092*** 0,6546*** 0,2769* -0,1661 0,4649** 0,6714*** 0,4377***
1,0000 0,1176 -0,0412 0,7574*** 0,8267*** 0,3072** 0,2434* 0,0344 0,3990** 0,5114*** 0,1042
VO2 1,0000 -0,0717 -0,3985* -0,3028 0,1120 -0,0737 -0,0005 -0,1099 0,3252 0,0970
1,0000 0,3064 -0,5159** -0,1902 -0,4427* 0,6263*** 0,4701** 0,0659 -0,0975 -0,1690
VNH4-N 1,0000 0,1114 -0,0263 -0,0472 0,8217*** 0,4561** 0,5582** -0,0410 -0,2322
1,0000 -0,2562 -0,1998 -0,1757 0,6544*** 0,5712** 0,6908*** -0,2340 -0,4825**
SFG 1,0000 0,8516*** 0,5869*** 0,2886* -0,1331 0,4848*** 0,5725*** 0,3641**
1,0000 0,8542*** 0,5655*** -0,2672* -0,3113** 0,2688* 0,5166*** 0,2185
K2 1,0000 0,4817** 0,1676 -0,1613 0,4991*** 0,5858*** 0,0518
1,0000 0,2880* -0,0510 -0,2902** 0,2360* 0,2866* 0,2176
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Si comparamos las correlaciones de S y MPO con las variables fisiológicas se observan 
diferencias significativas entre los dos conjuntos de datos. Confirmándose que existe un 
efecto de los datos atípicos, por tanto al igual que en la sección anterior se descarta el mes 
de noviembre. 
La CR de ambas especies presenta correlación significativa con el Vol. empaquetado 
además con otras variables fisiológicas tales como OIR, AR, SFG y K2. Por otro lado, la 
CR de la especie autóctona presenta correlación además con la Chl-a, T y la MPO. En la 
especie alóctona además se observó correlación significativa con la S así como con AE. 
Las correlaciones entre variables fisiológicas pueden ser autocorrelaciones directas o 
derivadas. Aunque en el caso de CR y AE de la especie alóctona puede tener un 
significado biológico relativo a la regulación de la CR. 
La OIR presenta correlación significativa con la temperatura, MPO y Vol. emp., además 
con otras variables fisiológicas como AR, SFG y K2, resultados para ambas especies. Sin 
embargo, la OIR de la especie autóctona presenta además correlación significativa con 
Chl-a y  VNH4-N, mientras que para la especie alóctona se observa también correlación 
con AE. Algunas de las correlaciones podrían estar originadas por correlaciones derivadas. 
La correlación que se observó entre OIR y AE (X. securis) sugiere una regulación de la 
OIR por mecanismos fisiológicos en base a la AE (p<0.01). 
En la tabla 15 se observa una correlación significativa de la AE con AR de ambas 
especies, aunque esta puede considerarse como una autocorrelación. Con las variables 
ambientales se observó correlación con la Chl-a, MPO y Q1, para ambas especies. La 
correlación entre la AE y MPO es negativa, resultado común para ambas especies. 
Para el caso de la AR de ambas especies se encontró correlación significativa con la 
Chl-a, T, MPO y Vol. empaquetado, así como con otras variables fisiológicas como la SFG 
y K2. Tales correlaciones observadas entre las variables fisiológicas se deben de interpretar 
como autocorrelaciones derivadas. Por otro lado también se observo correlación entre la 
AR de la especie autóctona y la Q1. 
El VO2 de ambas especies muestra correlación significativa y negativa con la SFG. Por 
otro lado, la respuesta de la especie autóctona no presentó correlación con ninguna de las 
variables ambientales, mientras que en la especie alóctona se observaron correlaciones con 
la Chl-a, T y S. 
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El VNH4-N de ambas especies presenta correlación positiva con la T, S y MPO. 
Aunque en la respuesta de la especie alóctona también se observó correlación entre esta 
variable fisiológica y la Q1. 
Entre la SFG y K2 se observa correlación significativa, aunque debe de considerarse 
como una autocorrelación. En lo que respecta a las variables ambientales la SFG presento 
correlación con la Chl-a, T, MPO y Vol. emp. Para la especie autóctona se encontró 
también correlación con la Q1. En el caso de la respuesta de la especie alóctona también se 
observó correlación significativa y negativa con la S. 
Para la K2 de ambas especies se observó correlación con la Chl-a, MPO y Vol. emp. Por 
otro lado, para la respuesta de la especie alóctona también se observó correlación negativa 
con la S. 
7.2.2.2. Análisis de regresión lineal múltiple por etapas (Stepwise regression) 
A continuación se presentan los ajustes de regresión múltiple que explican el efecto que 
ejercen las variables ambientales sobre las respuestas fisiológicas de ambos mitílidos 
(Mytilus galloprovincialis y Xenostrobus securis). 
 
7.2.2.2.1. Tasa de Aclaramiento (CR, L h-1) y Tasa de Ingestión Orgánica (OIR, mg h-1) 
 
Como se observa en la tabla 15, los modelos de regresión múltiple permiten explicar 
hasta un 46.32% y un 18.73% de la variabilidad de la CR en la especie autóctona (M. 
galloprovincialis) y en la especie alóctona (X. securis), respectivamente. Los modelos 
muestran la relación entre la CR de cada especie y dos variables independientes, siendo 
para la especie autóctona el Vol. empaquetado y la T, mientras que para la especie alóctona 
el Vol. empaquetado y la S. En ambas especies el volumen empaquetado explica el mayor 
porcentaje de la variabilidad 27.52% y 11.21%, para M. galloprovincialis y X. securis, 
respectivamente.  
En lo que respecta a la OIR, los modelos de regresión múltiple explican un 79.69% y un 
30.73% para M. galloprovincialis y X. securis, respectivamente (Tabla 16), incluyendo la 
MPO, volumen empaquetado y temperatura como variables explicativas. Excepto MPO 
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Tabla 16. Regresión múltiple por etapas (R2, stepwise) relacionando la tasa de aclaramiento (CR, L 
h-1) y tasa de ingestión orgánica (OIR, mg h-1) de Mytilus galloprovincialis y Xenostrobus securis, 
con las diferentes variables ambientales estudiadas. Niveles de significancia *p<0.05, **p<0.01 y 
***p<0.001 
Mytilus galloprovincialis                                                      Xenostrobus securis 
Parámetros Coeficiente EE coef. t F R2 Parámetros Coeficiente EE coef. t F R2
CR CR
Intercepto -1,5852 Intercepto -1,0128
Vol. empaquetado 3,3420 0,4840 6,9047 28,0991 0,2752*** Vol. empaquetado 0,6954 0,2134 3,2591 10,6221 0,1121**
T 0,1371 0,0271 5,0558 25,5615 0,4632*** S 0,0528 0,0145 3,6440 6,3386 0,1873*
R2=0.4632, n=76, F(2,73)=31,494; p<0.0000 R2=0.1873, n=80, F(2,77)=8,8713; p<0.0003
OIR OIR
Intercepto -2,7524 Intercepto -0,2505
MPO 3,9796 0,4590 8,6704 169,8681 0,6966*** Vol. empaquetado 0,5518 0,1087 5,0763 17,4233 0,1826***
Vol. empaquetado 1,5053 0,2832 5,3163 11,5012 0,7379** T 0,0251 0,0067 3,7237 13,8660 0,3073***
T 0,0765 0,0167 4,5759 20,9385 0,7969***
R2=0.7969, n=76, F(3,72)=94,178; p<0.0000 R2=0.3073, n=80, F(2,77)=17,082; p<0.0000  
 
 
Las ecuaciones de los modelos lineales múltiples que representan los resultados 
obtenidos para la explicación de la variabilidad de CR se ilustran en las figuras 30 A y B 
para la especie autóctona y alóctona, respectivamente. La tasa de aclaramiento de ambas 
especies incrementa linealmente al haber un incremento de las variables explicativas 
respectivas para cada especie. Dentro del rango de valores del volumen empaquetado 
registrado durante el periodo de estudio (0.45-1.18 mm3 L-1) se observa mayor 
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Figura 30. Efecto de la temperatura (T, ºC) y el volumen empaquetado (mm3 L-1) sobre la tasa de 
aclaramiento (CR L-1) de Mytilus galloprovincialis (A) y efecto de la salinidad (S ‰) y el volumen 
empaquetado (mm3 L-1) sobre la tasa de aclaramiento (CR L-1) de Xenostrobus securis (B), 
estudiados en un ambiente submareal de la Ensenada de San Simón. 
 
 
Para el caso de OIR en las figuras 31 A y B, se muestra la relación de OIR con el Vol. 
empaquetado y T en ambas especies de estudio. Siguiendo las ecuaciones de los modelos 
se observa un efecto positivo con el aumento de ambas variables explicativas. Al igual que 
en la CR, las pendientes del volumen empaquetado y la temperatura en el caso de X. 
securis son menores dado que la máxima tasa de ingestión orgánica no supera más de 1 mg 































































Figura 31. Influencia de la temperatura (T, ºC) y el volumen empaquetado (mm3 L-1) sobre la tasa 
de ingestión orgánica (OIR mg h-1) de: Mytilus galloprovincialis (A) y Xenostrobus securis (B), 
estudiados en un ambiente submareal de la Ensenada de San Simón. 
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7.2.2.2.2. Eficiencia de Absorción (AE) 
Los modelos de regresión múltiple explican un 95.48 y 71.17% de la variabilidad de AE 
de M. galloprovincialis y de X. securis, respectivamente (Tabla 17). Estos resultados 
describen la relación entre la AE con la Q1.  
 
Tabla 17. Regresión múltiple por etapas (R2, stepwise) relacionando la eficiencia de absorción 
(AE) de Mytilus galloprovincialis y Xenostrobus securis, con las diferentes variables ambientales 
estudiadas. Niveles de significancia *p<0.05, **p<0.01 y ***p<0.001 
 
Mytilus galloprovincialis                                                      Xenostrobus securis 
Parámetros Coeficiente EE coef. t F R2 Parámetros Coeficiente EE coef. t F R2
AE AE
Intercepto -0,0686 Intercepto 0,1475
Q1 1,3555 0,0530 25,5881 654,7514 0,9548*** Q1 0,8826 0,1009 8,7486 76,5386 0.7117***
R2=0.9548, n=33, F(1,31)=654,75; p<0.0000 R2=0.7117, n=33, F(1,31)=76,539; p<0.0000  
 
 
Para el rango de valores de Q1 registrada a lo largo del periodo de estudio y bajo 
condiciones ambientales naturales (0.34-0.65), se observa un incremento lineal en la 
respuesta de ambas especies conforme el aumento de la variable explicativa (Fig. 32 A y 
B). Se puede observar una pendiente más ajustada en la especie autóctona, posiblemente 



























AE = -0,0686 + 1,3555*Q1

























AE = 0,1475 + 0,8826*Q1

































Figura 32. Influencia de la calidad del alimento (Q1) sobre la eficiencia de absorción (AE) de: 
Mytilus galloprovincialis (A) y Xenostrobus securis (B), estudiados en un ambiente submareal de 
la Ensenada de San Simón. 
 
 
7.2.2.2.3. Tasa de Absorción (AR, mg h-1) 
Los modelos múltiples explican un 70.26% y 37.43% de la variabilidad en AR de la 
especie autóctona y la especie alóctona, respectivamente (Ver tabla 18 para niveles de 
significancia). Los resultados para M. galloprovincialis muestran la relación entre AR y 
tres variables independientes (volumen empaquetado, T y Q1) y para  X. securis la relación 
entre AR y dos variables independientes (Vol. empaquetado y T). Para ambas especies se 
observa que el volumen empaquetado explica el mayor porcentaje de la variabilidad de la 
variable respuesta (AR). 
 
Tabla 18. Regresión múltiple por etapas (R2, stepwise) relacionando la tasa de absorción (AR, mg 
h-1) de Mytilus galloprovincialis y Xenostrobus securis, con las diferentes variables ambientales 
estudiadas. Niveles de significancia *p<0.05, **p<0.01 y ***p<0.001 
 
Mytilus galloprovincialis                                                      Xenostrobus securis 
Parámetros Coeficiente EE coef. t F R2 Parámetros Coeficiente EE coef. t F R2
AR AR
Intercepto -2,1159 Intercepto -0,2606
Vol. empaquetado 1,6059 0,1677 9,5769 60,7309 0.4507*** Vol. empaquetado 0,4465 0,0717 6,2277 27,6244 0,2615***
T 0,062 0,0091 6,8183 29,9843 0,6107*** T 0,0166 0,0044 3,7262 13,8848 0,3743***
Q1 1,9125 0,4054 4,7168 22,2487 0,7026***
R2=0.7026, n=76, F(3,72)=56,693; p<0.0000 R2=0.3743, n=80, F(2,77)=23,036; p<0.0000  
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En las figuras 33 A y B se puede observar que un aumento tanto de la temperatura como 
del volumen empaquetado conllevan a un incremento de la AR. Las pendientes de las 
variables explicativas son mayores en la respuesta de la especie autóctona, dado que la 





























Figura 33. Influencia de la temperatura (T ºC) y el volumen empaquetado (Vol. emp. mm3 L-1) 
sobre la tasa de absorción (AR, mg h-1) de las dos especies de estudio: Mytilus galloprovincialis 
(A) y Xenostrobus securis (B), estudiados en un ambiente submareal de la Ensenada de San Simón. 
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7.2.2.2.4. Comportamiento metabólico 
Volumen de consumo de oxígeno (VO2, ml h-1) 
Para M. galloprovincialis no se encontró ninguna correlación significativa con las 
diferentes variables explicativas (Tabla 15), por tanto dentro del modelo múltiple no entró 
ninguna variable. Para la especie alóctona (X. securis) los resultados del modelo describen 
la relación entre el VO2 vs. T y Chl-a, explicando un 48.11% de la variabilidad. La Chl-a 
presenta coeficiente negativo (Tabla 19).  
 
Tabla 19. Regresión múltiple por etapas (R2, stepwise) relacionando el volumen del consumo de 
oxígeno (VO2, ml h-1) de Xenostrobus securis, con las diferentes variables ambientales estudiadas. 
Niveles de significancia *p<0.05, **p<0.01 y ***p<0.001 
 
                           Xenostrobus securis 
Parámetros Coeficiente EE coef. t F R2
VO2
Intercepto 0,1946
T 0,0212 0,0052 4,0601 20,0027 0,3922***
Chl-a -0,0762 0,0336 -2,2670 5,1394 0,4811*
R2=0.4811, n=33, F(2,30)=13,906; p<0.0000
 
 






El incremento de la Chl-a presenta un efecto negativo sobre la tasa de consumo de 
oxigeno de X. securis. Por otro lado, se observa un incremento lineal con aumento de la T 













Figura 34. Influencia de la clorofila-a (Chl-a µg L-1) y la temperatura (T, ºC) sobre el consumo de 
oxígeno (VO2, ml h-1) de Xenostrobus securis, estudiado en un ambiente submareal de la Ensenada 
de San Simón. 
102 
Comportamiento fisiológico                                                                                                         Resultados                            
103 
7.2.2.2.5. Volumen de excreción de amonio (VNNH4-N, µg h-1) 
El VNH4-N de ambas especies de estudio muestra relación estadísticamente 
significativa con la T como variable explicativa. Aunque para especie alóctona también se 
observó relación del volumen de excreción con la MPO. Estos modelos permiten explicar 
hasta un 67.52% y un 61.17% de la variabilidad en VNH4-N para la especie autóctona y 
alóctona, respectivamente (Tabla 20). 
 
Tabla 20. Regresión múltiple por etapas (R2, stepwise) relacionando el volumen de amonio 
excretado (VNH4-N, µg h-1) de Mytilus galloprovincialis y Xenostrobus securis, con las diferentes 
variables ambientales estudiadas. Niveles de significancia *p<0.05, **p<0.01 y ***p<0.001 
 
Mytilus galloprovincialis                                                      Xenostrobus securis 
Parámetros Coeficiente EE coef. t F R2 Parámetros Coeficiente EE coef. t F R2
VNH4-N VNH4-N
Intercepto -19,9641 Intercepto -25,1297
T 2,0956 0,2610 8,0281 64,45015 0,6752*** MPO 31,4951 8,3637 3,7657 28,2942 0.4772***
T 1,0418 0,3231 3,2242 10,3956 0,6117**
R2=0.6752, n=33, F(1,31)=64,450; p<0.0000 R2=0.6117, n=33, F(2,30)=23,633; p<0.0000  
 
En la figura 35 A se observa que el VNH4-N incrementa linealmente conforme aumenta 
la T. Mientras que en la figura 35 B se observa un efecto positivo de la MPO y la T sobre 


















A VNH4-N = -19,9641 + 2,0956*T
















































Figura 35. Influencia de la temperatura (T ºC) sobre el volumen de excreción de amonio (VNH4-N, 
µg h-1) de Mytilus galloprovincialis (A) y la influencia de la temperatura (T, ºC) y la materia 
particulada orgánica (MPO, mg h-1) sobre el volumen de excreción de amonio (VNH4-N, µg h-1) 
de Xenostrobus securis (B), estudiados en un ambiente submareal de la Ensenada de San Simón. 
 
Balance energético 
7.2.2.2.6. Scope for Growth (SFG, J h-1) y Eficiencia neta del Crecimiento (K2) 
Los resultados obtenidos del análisis de regresión múltiple y el nivel de significancia de 
las variables independientes que muestran explicación de la varianza sobre las variables 
fisiológicas se muestran en la Tabla 21. Los modelos de regresión múltiple explican un 
54.90% y un 31.97% de la variabilidad en SFG de la especie autóctona y la especie 
alóctona, respectivamente. Los resultados muestran la relación entre SFG de la especie 
autóctona y dos variables independientes (Chl-a y T) y la relación entre SFG de la especie 
alóctona con la Chl-a. 
Por otro lado, en lo que respecta a K2 de M. galloprovincialis se observa que el modelo 
lineal múltiple incluye como variables independientes estadísticamente significativas a la 
MPO y la interacción Chl-axT, términos que permiten explicar solo un 36.69%. En lo que 
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respecta a X. securis el modelo incluye a la Chl-a bien como termino independiente o bien 
como interacción con la T (Chl-axT), explicando solo un 14.33% de la variabilidad total. 
Tabla 21. Regresión múltiple por etapas (R2, stepwise) relacionando el scope for growth (SFG, J h-
1) y la eficiencia neta del crecimiento (K2) de M. galloprovincialis y Xenostrobus securis, con las 
diferentes variables ambientales estudiadas. Niveles de significancia *p<0.05, **p<0.01 y 
***p<0.001 
 
 Mytilus galloprovincialis                                                     Xenostrobus securis 
Parámetros Coeficiente EE coef. t F R2 Parámetros Coeficiente EE coef. t F R2
SFG SFG
Intercepto -39,1523 Intercepto -8,1719
Chl-a 14,7313 1,6967 8,6820 38,8827 0,3444*** Chl-a 4,3470 0,7179 6,0549 36,6618 0,3197***
T 1,5804 0,2747 5,7536 33,1042 0,5490***
R2=0.5490, n=76, F(2,73)=44,428; p<0.0000 R2=0.3197, n=80, F(1,78)=36,662; p<0.0000
K2 K2
Intercepto -0,9330 Intercepto -0,4660
Chl-a xS 0,0113 0,0031 3,6859 27,3039 0.2695*** Chl-a 0,8571 0,2751 3,1159 7,0533 0.0829**
MPO 1,1690 0,3489 3,3507 11,2272 0,3669** Chl-a xS -0,0244 0,0105 -2,3292 5,4253 0,1433*


















































Figura 36. Influencia de la clorofila-a (Chl-a µg L-1) y la temperatura (T ºC), sobre el scope for 
growth (SFG, J h-1) de Mytilus galloprovincialis (A), y la influencia de la clorofila-a (Chl-a µg L-1) 
sobre la SFG de Xenostrobus securis (B), estudiados en un ambiente submareal de la Ensenada de 
San Simón. 
 
Si bien la Chl-a explica el mayor porcentaje de la variabilidad de SFG en ambas 
especies ejerciendo un efecto positivo, para M. galloprovincialis además el aumento de la 
T también ejerce un efecto positivo sobre la variable dependiente (Fig. 36 A). 
De las variables que explican la variabilidad de K2 de ambas especies podemos resaltar 
la interacción Chl-axT ya que en la especia autóctona ejerce un efecto positivo mientras 










SFG = -7,17 + 3,6822*Chl-a
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Figura 37. Influencia de la materia particulada orgánica (MPO, mg L-1) y la interacción clorofila-
aXsalinidad (Chl-a x S), sobre la K2 de Mytilus galloprovincialis (A) y la influencia de la clorofila-
a (Chl-a, µg L-1) y la interacción clorofila-aXsalinidad (Chl-a x S) sobre la K2 de Xenostrobus 


















Comportamiento fisiológico                                                                                                         Discusión                              
8. Discusión 
 
Tasa de aclaramiento (CR) y tasa de ingestión orgánica (OIR) 
 
Para poder evaluar el impacto potencial de una especie invasora es necesario contar 
entre otros, con datos adecuados sobre su fisiología alimentaria. El estudio del balance 
energético de Xenostrobus securis a través de la medición de su comportamiento 
ecofisiológico, no ha sido estudiada hasta hoy, por lo que los resultados del presente 
trabajo son preliminares y representan el primer intento por describir esos atributos 
alimentarios de ésta especie alóctona, concretamente en la parte interna de la Ría de Vigo. 
La mayoría de los trabajos publicados que describen el comportamiento alimentario de los 
bivalvos se han basado en relación a variables ambientales (Babarro et al., 2000a; Sará et 
al., 2000; Wong y Cheung, 2001; Fernández-Reiriz et al., 2005; Gudimov, 2006; Sará et 
al., 2008; MacDonald y Ward, 2009; entre otros) y ponen de manifiesto su importancia, 
complejidad y relevancia ecológica (Hawkins y Bayne, 1992). 
En el presente estudio se observaron diferencias significativas entre las tasas de 
aclaramiento e ingestión orgánica de M. galloprovincialis y X. securis estudiadas bajo las 
mismas condiciones ambientales. Estas respuestas fueron superiores en la especie 
autóctona (M. galloprovincialis). En particular los valores de CR y OIR obtenidos por la 
especie autóctona (0.34-4.66 L h-1 y 0.41–4.19 mg h-1, respectivamente) concuerdan con 
estudios realizados para M. galloprovincialis (Babarro et al. 2000 a), Navarro et al. (1991), 
Iglesias et al. (1996), y Galimany et al. (2011). Los valores obtenidos para la CR y OIR de 
X. securis (0.19-1.80 L h-1 y 0.26-0.95 mg h-1) son comparables con organismos estudiados 
en condiciones salobres, M. edulis (Okumuş y Stirling, 1994), Brachidontes pharaonis, 
(Sarà et al., 2000), Perna viridis (Wong y Cheung, 2001), Limnoperna furtunei (Sylvester 
et al., 2005), Placopecten magellanicus (MacDonald y Ward, 2009). Dichos trabajos 
fueron realizados en localizaciones caracterizadas por una carga particulada total mayor a 
la que se reporta en el presente trabajo (Tabla 2).  
A pesar de la gran variabilidad observada en la respuesta de las especies de estudio cabe 
indicar que se observa un comportamiento estacional para las dos especies de estudio. 
Mytillus galloprovincialis presentó valores mas altos durante los meses de primavera y 
verano, mientras que en X. securis, se observó una tendencia a presentar mayores valores 
desde el final de invierno hasta finales del verano, y en el periodo desde otoño a inicios de 
invierno. Estos resultados están de acuerdo con lo sugerido por Babarro et al. (2000 a), 
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quienes observaron que los valores más altos se registraron en la época primavera-verano y 
los más bajos en invierno. Este comportamiento estacional en la respuesta de la CR se ve 
afectado por las variaciones que presenta el ambiente en los diferentes periodos del año, 
supuesto que en nuestro caso fue muy visible, ya que a lo largo de todo el periodo 
experimental las variables ambientales estudiadas registraron una gran variabilidad. Estos 
datos que concuerdan con otros autores como Bayne (1976) y Okumuş y Stirling (1994). 
Bayne (1998) describe que las diferencias en la gran variabilidad en respuestas entre dos o 
mas organismos que habitan ya sea en mismo lugar o que presentan similares ambientes, 
son debidas a condiciones tanto inter como intra-especificas de cada organismo.  
La tasa de aclaramiento (CR) es dependiente del efecto que ejercen diferentes factores, 
tanto endógenos, tales como el tamaño y el ciclo reproductivo de los individuos, como 
exógenos, dentro de los cuales destacan principalmente la temperatura del medio y las 
características del seston disponible (Filgueira, 2007). En este estudio la CR de ambas 
especies mostraron correlación significativa con el volumen empaquetado (Tabla 15). La 
tasa de ingestión de los bivalvos varía a lo largo del año dependiendo de la concentración y 
calidad de las partículas, existiendo una relación entre la tasa de filtración y la eficiencia de 
selección de partículas que determina la eficiencia de ingestión (Bayne, 2002). La 
respuesta funcional de los filtradores en relación con la cantidad y calidad de la materia 
particulada en suspensión ha sido discutida por muchos autores (Bayne et al., 1989; 
Velasco y Navarro, 2002, 2003; Fernandez-Reirıiz et al., 2004). Jørgensen et al. (1988) 
describe que los organismos bivalvos que están expuestos a condiciones extremas o 
adversas, en este caso a una mala calidad del alimento, pueden presentar una respuesta 
extrema, específicamente en el cese de la filtración debido a una reducción de la apertura 
valvar y a la retracción de los bordes del manto. Cuando el alimento disponible presenta 
cambios tanto cualitativa como cuantitativamente los bivalvos tienen la capacidad de 
regulación fisiológica, que implica una gran flexibilidad en la respuesta de la tasa de 
aclaramiento que les ayuda a compensar así dichos cambios y obtener la máxima 
asimilación energética. Estudios como el de Fernández-Reiriz et al. (2007) muestran que la 
CR varía como una función de la concentración y calidad del seston. Aunque esta variable 
fisiológica no es el único proceso implicado en el máximo aprovechamiento de la 
absorción orgánica y ganancia neta de energía, puesto que los procesos de selección del 
alimento también juegan un papel importante (Bayne, 1993). En ambientes donde la carga 
de seston es baja, tal como en la Rías Gallegas, con materia particulada total <3 mg l-1 y 
siendo la mayor parte de este seston disponible fitoplancton, los procesos de selección 
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juegan un papel de menor importancia que en aguas donde la turbidez es elevada, con 
contenidos de MPT altos (Fernández-Reiriz y Labarta, 2007). Esto se ha observado por la 
ausencia de pseudoheces en los experimentos de alimentación desarrollados bajo 
condiciones naturales de seston como en la Ria de Arosusa (Babarro et al. 2000 a; 
Fernández-Reiriz et al., 2007; entre otros) y en el presente trabajo, Ensenada de San 
Simón. 
Sarà et al. (2000) encontraron una dependencia negativa de la CR con la MPT pero en 
particular con la fracción orgánica (MPO), aunque también se encontró dependencia de la 
calidad del alimento. Esto concuerda con la mayoría de los autores que han trabajado sobre 
la respuesta o el comportamiento alimentario de los organismos bivalvos (por ejemplo, 
Navarro et al., 2003). Sin embargo, en este trabajo encontramos que la CR tanto de la 
especie autóctona como de la alóctona muestra dependencia con variables alimenticias 
como la concentración del alimento (refiriéndonos en este caso al volumen empaquetado), 
además también encontramos que la temperatura y la salinidad juegan un papel muy 
importante en la respuesta de CR. Hewitt y Pilditch (2004) describen que la respuesta de 
CR del bivalvo A. zelandica incrementó con la concentración de seston, siendo mejor 
explicadas por la cantidad de seston. Por otro lado, la vieira P. magellanicus tiene mayor 
respuesta hacia las características del alimento y la temperatura (MacDonald y Ward, 
2009), lo que podría ser como consecuencia de la variabilidad expuesta en el ambiente de 
su trabajo, puesto que ellos encontraron que las vieras responden más a pequeños cambios 
en las condiciones ambientales respecto a los mejillones (M. edulis). Mientras que algunas 
especies de bivalvos pueden tener mayor respuesta por las condiciones ambientales que 
otras, el fundamento de tal variación intraespecífica no es clara, pero puede ser debido en 
parte por las diferencias entre las especies. X. securis en el presente trabajo parece 
responder según la variación del ambiente al que se encuentre expuesto, lo que podría estar 
de acuerdo con Sarà et al. (2000), que describen que la complejidad del comportamiento 
alimentario de B. pharaonis esta correlacionado por las condiciones variantes y complejas 
de su ambiente.  
El efecto de la salinidad y la temperatura sobre la tasa de aclaramiento en los 
organismos bivalvos se han investigado por numerosos autores (Navarro, 1988; Sarà et al., 
2000, 2008). Aunque hay algunos autores que explican la CR como variable termo-
independiente (Gabbott y Bayne 1973, Bayne et al. 1976, Widdows 1978, Jørgensen, 1990, 
Gutiérrez-Villaseñor y Chi-Barragan, 1997; Sicard-González, 1999; Babarro et al., 2000 a; 
Dong et. al., 2000; Sarà et al., 2000; Sylvester et al., 2005; entre otros), en nuestros 
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resultados solo se observó que la CR de M. galloprovincialis es termodependiente, siempre 
y cuando la salinidad no sea una variable que influya por encima de esta. Sarà et al. (2000) 
concluyen que la CR de B. pharaonis no esta fundamentalmente regulada procesos físicos 
como la temperatura sino más bien por las fluctuaciones mas marcadas en la calidad y 
cantidad de alimento disponible.  
Es conocido que los biorritmos endógenos de diversos procesos fisiológicos pueden ser 
alterados por los cambios en la salinidad. Sin embargo, existen pocos estudios sobre la 
salinidad en los procesos fisiológicos (Widdows, 1985; Navarro y González, 1998). Los 
resultados de nuestro estudio establecieron que la salinidad es una variable que juega un 
papel importante en la respuesta de CR, aunque solo se pudo observar esta tendencia en un 
solo mes del muestreo. Por ejemplo, cuando observamos todos los resultados obtenidos a 
lo largo del periodo de estudio (Fig. 20 A), un cambio brusco de la salinidad (como puede 
suceder en nuestro ambiente de estudio) conlleva a un decrecimiento extremo de la 
respuesta de CR, esto debido probablemente por la capacidad de regulación fisiológica de 
estos organismos bivalvos. Mientras que en salinidades comprendidas entre 23.86-34.94‰, 
la CR de ambas especies parece ser menos variable, en especial la de X. securis. No existe 
ninguna relación de la salinidad con la CR en M. galloprovincialis, y en X. securis esta 
relación es muy débil (Fig. 20 B). Estos resultados concuerdan con lo descrito por Navarro 
(1988) quien observó que C. chorus mantiene su tasa de filtración constante en salinidades 
de entre 24 y 30 ‰, mostrando una capacidad de cerrar las valvas cuando esta salinidad 
disminuye. Sarà et al. (2008) sostiene que el efecto de la salinidad sobre la CR de B. 
pharaonis sigue una curva similar a la que presenta el efecto de la temperatura bajo 
condiciones de hipersalinidad. Bajo algunas condiciones la salinidad puede jugar un papel 
como regulador en la CR para algunos moluscos bivalvos, ya sea provocando 
disminuciones en la CR o en algunos casos hasta cierta dependencia (Sarà et al., 2008).  
Widdows (1985) ha descrito la reducción de la actividad de alimentación, las posibilidades 
de crecimiento y tasas de crecimiento real en Mytilus edulis cuando la salinidad era menor 
a 20%. Lo cual muestra la capacidad de M. edulis para compensar los cambios en la 
salinidad dentro de un período de aclimatación. Estas diferencias pueden explicarse por el 
hecho de que M. edulis normalmente habita en ambientes con grandes fluctuaciones en la 
salinidad (estuarios y zonas costeras). Los invertebrados marinos que habitan en estuarios 
y las zonas costeras están expuestos a corto plazo (regímenes de marea) y/o largo plazo 
(períodos prolongados de la escorrentía de agua dulce) a variaciones en la salinidad. Lo 
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cual podría explicar la gran variabilidad observada en nuestros resultados de ambas 
especies. 
El papel combinado de los factores exógenos en la modulación de las respuestas 
individuales puede depender de la naturaleza, amplitud y frecuencia de los cambios 
ambientales. Los modelos del comportamiento alimentario de los organismos bivalvos han 
aumentado en los últimos años (Bayne, 1998), tales modelos procuran explicar el 
comportamiento alimentario como respuesta a una amplia variación de condiciones 
ambientales (en función del seston), es decir, que el comportamiento de los bivalvos es una 
sinergia entre el complejo de rasgos conductuales, fisiológicos y morfológicos que son 
sensibles a las variaciones del alimento disponible, contrario a lo que Jørgensen (1996) 
sugiere, es decir, que este comportamiento alimentario dependen del ambiente físico y no 
de una regulación fisiológica. Estos numerosos análisis multifactoriales realizados en los 
mejillones, ponen de manifiesto la importancia, complejidad y relevancia ecológica de las 
interacciones asociadas entre las variables ambientales (Hawkins y Bayne, 1992) y el 
comportamiento alimentario. Fernández-Reiriz et al. (2007) concluyen que la CR no está 
impulsada generalmente por la disponibilidad de alimento sino por las retroalimentaciones 
fisiológicas. La CR podrá cambiar incluso bajo concentraciones de seston bajas 
contradiciendo la asunción de una CR constante. Para este trabajo, los resultados de los 
análisis múltiples muestran que aunque ambas especies conviven bajo un mismo hábitat su 
comportamiento alimentario se ve afectado por diferentes factores ambientales. Por 
ejemplo, la CR de la especie autóctona se ve afectada de manera positiva, principalmente 
por el volumen empaquetado y la temperatura, mientras que para la especie alóctona, esta 
afectada de manera positiva principalmente por el volumen empaquetado y la salinidad. 
Estos resultados están de acuerdo con MacDonald y Ward (2009) quienes concluyen que el 
comportamiento alimentario de las especies esta mediado de manera diferente bajo las 
mismas condiciones ambientales. Okumuş y Stirling (1994), encontraron que las CR 
significativamente más bajas de ambos grupos de mejillones (M. edulis) estudiados en dos 
sitios diferentes estaban relacionados con la calidad y cantidad del alimento disponible, sin 
embargo el rango de la concentración del seston fue muy pequeño como para revelar una 
correlación negativa significativa entre estas variables. Galamany et al. (2011) mencionan 
que es la respuesta de las tasas de alimentación lo que permite la comparación de los 
resultados entre poblaciones. Por lo tanto que las diferencias inter-específicas pueden ser la 
consecuencia de grandes diferencias en la concentración de seston, aunado ala variabilidad 
de los diferentes parámetros del ambiente. 
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Eficiencia de absorción (AE) y tasa de absorción (AR) 
Tanto la eficiencia de ingestión como la de absorción determinan el consumo energético 
total que el bivalvo tiene en un momento dado, ello en conjunto con el costo que tengan 
estos procesos determinarán la eficiencia de crecimiento del organismo (Navarro et al., 
2003). Los rangos del porcentaje de AE a lo largo del presente estudio estuvieron 
comprendidos de 37.65 – 76.49% para M. galloprovincialis y 26.75 – 71.01% para X. 
securis. Estos resultados que son mayores con respecto a lo sugerido por Contreras-Garcés 
(2005) para M. chilensis, quien reportó valores entre 21.23 % y 66.17%.  
Además de análisis comparativos entre las diferencias de AE se han estudiado las 
relaciones o funciones que existen entre esta variable y otras variables independientes. Por 
ejemplo, en estudios realizados con Mytilus sp. (Thompson y Bayne, 1974; Navarro y 
Winter, 1982) mostraron una relación inversa entre AE y TI. Bayne y Newell (1983) 
precisan que este comportamiento se corresponde con experiencias realizadas con 
fitoplancton puro, y no con suspensiones heterogéneas típicas del medio natural, resultado 
que concuerda con nuestro estudio, encontrándose relaciones relativamente bajas. 
Contrariamente, Pérez Camacho et al. (1997) describen variaciones  positivas asintóticas 
entre AE y TI semejantes a las reportadas por Delgado et al. (2002) para Mytilus edulis de 
la ría de Arousa. Fernández.-Reiriz et al. (2005) mencionan que la respuesta de AE de A. 
purpuratus a una baja salinidad (24‰) y dieta de bajo contenido orgánico reduce el AE a 
valores cercano a cero. Sarà et al. (2000) reporta valores en un rango de 79%, dependiendo 
positivamente de la OIR, alcanzando valores mayores cuando la OIR excedía de 6-10 mg 
h-1 y permaneciendo constante por encima de ese valor. 
Wong y Cheung (2001) obtuvieron valores de AE en P. veridis en un rango de 0.16 a 
0.58%, y encontraron que la AE en estuvo correlacionada significativamente con la 
disponibilidad del alimento. La AE varió como una función polinomial de la calidad del 
alimento. Los resultados de los análisis de regresión simple y lineal múltiple realizados 
para la AE registrada por cada especie de estudio muestran que el factor de mayor 
incidencia es la calidad del alimento (Q1), y se ajustan bien a una función exponencial 
como lo expresa el modelo múltiple (Fig. 31). 
Para la AR, Contreras-Garcés (2005), reporta valores de 0.53 mg h-1 y 1.97 mg h-1, para 
M. chilensis, mientras que en el presente trabajo oscilaron entre 0.25-1.89 mg h-1 (M. 
galloprovincialis) y entre 0.08-0.67 mg h-1 (X. securis). Wong y Cheung (2001) en P. 
veridis reportan valores de 0.16 a 2.21. 
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Tasa de consumo de oxígeno (VO2) 
La especie y las condiciones experimentales son factores que podrían influir sobre el 
consumo de oxígeno (Navarro y Torrijos, 1995). En nuestros resultados observamos 
diferencias significativas entre VO2 de ambas especies, alcanzando valores relativamente 
mayores la especia autóctona, además también se observo estacionalidad. 
Otros factores como la temperatura y la salinidad afectan la variabilidad del consumo de 
oxigeno (Stickle y Bayne, 1982; Navarro, 1988; Navarro y Torrijos, 1995; Babarro et al., 
2000 b; Sará et al., 2008). En el presente estudio no se observó efecto significativo de las 
variables ambientales sobre el volumen de consumo de oxígeno de Mytilus 
galloprovincialis, lo que podría deberse a que esta especie presenta mayor adaptación 
frente a las condiciones ambientales que se presentan en el ambiente intermareal de 
estudio, mientras que para X. securis en particular se observó efecto significativo de la Chl-
a, T y S, siendo la Chl-a y la T las variables que explican un porcentaje mayor de la 
variabilidad de VO2. La salinidad en nuestro estudio mostró un efecto significativo solo 
cuando se consideraba el mes en donde se registró el valor atípico (una caída brusca hasta 
8.17‰), coincidiendo con estudios en Thais lapillus (Stickle y Bayne, 1982) y 
Choromytilus chorus (Navarro, 1988) quienes han encontrado que el consumo de oxígeno 
disminuye a salinidades por debajo de 20‰. En lo que respecta a la temperatura 
observamos que al incrementarse el consumo de oxígeno de la especie alóctona presenta 
un incremento exponencial. Esto coincide con Sarà et al. (2008), quienes mencionan que la 
reducción en el consumo de oxígeno en Brachidontes pharaonis en las temperaturas 
invernales más bajas permite a esta especie ahorrar energía y sobrevivir a esas 
temperaturas, pero que debido al alto costo metabólico se ve limitada su capacidad de 
crecimiento. Sin embargo, Navarro y Torrijos (1995) encontraron que a pesar de haber 
cierta relación entre el VO2 y la T, el consumo de oxígeno en Concholepas concholepas 
parece estar más relacionado con el estado reproductivo, ya que a pesar de que las 
temperaturas de primavera fueron menores en relación a las de verano, el VO2 fue mayor, 
por lo que concluyen que la T por sí sola no puede ser considerada como un factor 
universal en el efecto sobre las tasas metabólicas.  
Entre la clorofila a y el consumo de oxígeno de X. securis encontramos una correlación 
negativa. Mientras que Babarro et al. (2000 b), encontraron que los altos valores 
encontrados de VO2 podrían estar relacionados con un incremento en la concentración del 
alimento. (Cuanto mayor es la concentración de alimento, el organismo requiere mas gasto 
de O2 para obtener energía y procesarla). Es decir, bajos valores en VO2 podrían deberse a 
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la baja concentración del alimento. Esto lleva a una disminución de los costos metabólicos, 
ya sea como una caída en la actividad digestiva y el crecimiento (cuando la calidad de 
alimento es bajo), o debido a respuestas mecánicas del cierre valvar cuando hay una alta 
concentración de partículas en la columna de agua. 
Los organismos que habitan en ambientes intermareales como el caso de nuestras 
especies de estudio, presentan un rasgo característico de compensación relacionado con la 
conservación de energía. Considerando que el ambiente de estos organismos se caracteriza 
por la desecación, estrés osmótico y los cambios que ocurren en las características del 
ambiente, todo ello podría afectar al VO2, lo que llevaría a un mayor gasto metabólico.  
 
Volumen de excreción de amonio (VNH4-N) 
En nuestros resultados observamos diferencias significativas entre el volumen de 
excreción de amonio de ambas especies de estudio así como un efecto significativo del 
tiempo. M. galloprovincialis presentó los mayores valores de junio a septiembre, mientras 
que, X. securis fue julio a septiembre (meses que para nuestro estudio coinciden con el 
final de primavera y el verano) y los más bajos durante los meses de octubre a diciembre 
(otoño). Mientras que en un estudio con Concholepas concholepas (molusco gasterópodo), 
Navarro y Torrijos (1995) registraron que los valores más altos se observaron durante los 
meses de primavera, y los valores más bajos los registraron durante el otoño.  
En el presente trabajo para M. galloprovincialis la excreción de amonio en relación a la 
energía absorbida representó alrededor del 1.31% y para X. securis el 2.80%, coincidiendo 
con trabajos realizados con Choromytilus chorus (Navarro, 1988), Mytilus chilensis y 
Concholepas concholepas (Navarro y Torrijos, 1995), Mytilus galloprovincialis 
(Fernández-Reiriz y Labarta, 2004), donde se ha encontrado que la excreción de amonio 
representa un bajo porcentaje del gasto energético total. 
Se han destacado la importancia que tienen la temperatura y el ciclo de reservas 
energéticas sobre la variación de VNH4-N (Stickle y Bayne, 1982; Navarro y Torrijos, 
1995, Babarro et al., 2000 b; Fernández-Reiriz y Labarta, 2004), ya que están 
estrechamente vinculadas y tienen una relación directa con el ciclo reproductivo. En 
nuestro estudio la excreción de amonio de ambas especies mostró una dependencia lineal 
con la temperatura. Estos resultados sugieren que la excreción de amonio en M. 
galloprovincialis no depende solo de la temperatura, sino que también de los ciclos de 
reservas energéticas, ya que durante los meses invernales y primaverales tienen escasas 
reservas energéticas, debido a su estado reproductivo. En este periodo el organismo 
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utilizaría las proteínas, que tienen sus mayores procentajes durante el invierno y la 
primavera, y sus menores durante el verano. X. securis no presentó este comportamiento, 
lo que lleva a sugerir que la excreción de amonio para esta especie podría ser más termo-
dependiente. Nuestros resultados concuerdan con Navarro y Torrijos (1995), quienes 
encontraron relación de los bajos valores de esta tasa fisiológica asociados a las bajas 
temperaturas y además de una dependencia a factores como el estado reproductivo y los 
ciclos de reservas energéticas. La salinidad es otro de los factores que mostró correlación 
significativa sobre la respuesta de VNH4-N de nuestras especies de estudio (Tabla 15). En 
estudios realizados con Thais lapillus (Stickle y Bayne, 1982) y Choromytilus chorus 
(Navarro, 1988) también encontraron relación entre la excreción de amonio y la salinidad.  
 
Índice O:N 
El índice O:N, el cual resulta de la respiración (VO2) y excreción de amonio (VNH4-N), 
constituye una medida adecuada del catabolismo de las proteínas en relación con los 
carbohidratos y lípidos, que actúa como un índice para evaluar el estado nutricional en los 
organismos (Navarro et al., 1991). En el presente trabajo éste índice fue mayor en X. 
securis durante casi todo el periodo de estudio, excepto durante los meses de enero, marzo 
y agosto. Además como se observó en la figura 18, durante los primeros meses del estudio 
en X. securis se observa un patrón de incremento, es decir, invierte menos gasto de la 
energía en los procesos de respiración y excreción (Figs. 16 y 17), mientras que en M. 
galloprovincialis observamos una disminución desde comienzos del periodo de estudio. 
Ambas especies muestran los valores más bajos durante los meses que coinciden con los 
meses de verano. Okumuş y Striling (1994) sugieren que los bajos valores de O:N 
registrados en M. edulis durante el verano indican menos energía favorable para el 
metabolismo debido a una tasa relativamente alta de la utilización de las proteínas 
provenientes de las reservas corporales y del alimento disponible. Estos valores también 
pueden ser producto de condiciones de estrés, tal como sugiere Widdows (1985), quien ha 
mencionado que valores en este índice por debajo de 30 indican que se encuentran en el 
umbral de situación de estrés. Algunos autores han empleado el índice O:N como un 
indicador del estado nutricional. Esto se explica porque el VO2 cae considerablemente en 
situaciones de inanición al ser una variable dependiente de la dieta, mientras que el VNH4-
N aumenta cuando el alimento escasea como resultado del catabolismo proteico (Babarro 
et al., 2000 b). 
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Por tanto las variaciones en el índice O:N se relacionan con la disponibilidad de 
alimento (Bayne et al., 1989; Babarro et al., 2000 a), o con otros factores ambientales 
como la temperatura y la salinidad (Stickle y Bayne, 1982). La llegada de un periodo con 
mayor disponibilidad de alimento (Fig. 10), reduciría las diferencias en el metabolismo, 
especialmente una vez que las reservas de carbohidratos han sido destinadas a los procesos 
reproductivos. Presumiblemente, este podría ser el caso para M. galloprovincialis.  
 
Scope for growth (SFG) y energía neta de crecimiento (K2)  
Estos índices fisiológicos son indicadores del estado de condición de los organismos y 
sus valores pueden variar entre positivos y/o negativos, dependiendo de si dispone o no de 
energía para el crecimiento y/o producción de gametos (Navarro y Torrijos, 1995). En 
nuestro estudio la SFG varió significativamente entre especies y el tiempo. M. 
galloprovincialis presentó los valores de SFG y K2 más elevados. Esta especie registró 
valores positivos durante la mayoría de los meses, obteniendo los valores más altos durante 
los meses de febrero (25.65 J h-1), abril (28.93 J h-1), mayo (34.71 J h-1) y agosto (28.68 J 
h-1). X. securis presentó valores positivos en los meses de febrero-abril, junio y noviembre, 
obteniendo el valor más alto en el mes de febrero (13.22 J h-1). Estos resultados podrían 
compararse con resultados obtenidos por Navarro y Torrijos (1995), quienes reportan para 
Concholepas concholepas (Gasterópodo:Muricidae) que el SFG fue mayor durante la 
primavera y el verano, disminuyendo en el otoño e invierno. Dichos autores han sugerido 
que durante el otoño la energía ingerida llega a ser menor que durante la primavera o el 
verano (Tabla 12) lo cual no alcanza a ser compensado con un aumento de la eficiencia de 
absorción, ni con la escasa reducción que experimentan los gastos metabólicos. Sin 
embargo Wong y Cheung (2001) para Perna viridis, reportaron que ésta especie alcanzó el 
valor promedio más alto en el mes de octubre (6.64 J h-1) y el mas bajo en el mes de 
febrero (0.20 J h-1), disminuyendo desde finales del invierno hasta la primavera. 
Se han descrito que el SFG y K2 se ven afectados por múltiples factores que se 
relacionan a la estacionalidad, entre ellos la temperatura, salinidad, alimentación y 
actividad reproductiva (Navarro, 1988; Navarro y Torrijos, 1995, Labarta et al., 1997; 
Wong y Cheung, 2001, Sarà et al., 2008). En el presente trabajo encontramos relaciones 
significativas moderadamente débiles entre el SFG y variables como la Chl-a, T, MPO y 
Vol. empaquetado. La temperatura y la salinidad parecen tener cierta influencia sobre la 
respuesta de SFG, aunque en nuestro caso la salinidad solo reflejó una correlación directa 
entre el SFG de X. securuis. Los resultados sugieren que M. gallorpovincialis no se ve 
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afectada por un rango de salinidad de 23.86 a 34.94‰, lo que podría ser debido a que esta 
especie mantiene mayor capacidad de adaptación a los cambios que ocurren en la salinidad 
de su hábitat. Nuestros resultados coinciden con los descritos por Navarro (1988), quien 
observó que el SFG en Choromytilus chorus era similar entre un rango de salinidad de 24 a 
30‰ y se mantenía positivo, sin embargo observó que el SFG era negativo debido a una 
baja actividad alimentaria y altas tasas metabólicas en salinidades por debajo de 20‰. Otro 
resultado similar es el de Sarà et al. (2008) en donde ponen de manifiesto que los valores 
negativos de SFG para Brachidontes pharaonis se registraron solo bajo condiciones de 
baja salinidad y bajas temperaturas. Wong y Cheung (2001) también coinciden con estos 
resultados.  
Otro de los factores por el cual el SFG se ve afectado es la disponibilidad de alimento. 
En nuestros resultados observamos que el SFG incrementa linealmente en función de la 
Chl-a. Wong y Cheung (2001) describen para Perna viridis una relación lineal entre el 
SFG y la calidad del alimento. Por su parte, Sarà et al. (2008), han observado que en el 
medio natural el crecimiento y supervivencia de B. pharaonis están influenciados por la 
disponibilidad del alimento. En el presente estudio la relación más fuerte que se encontró 
fue entre el SFG y la energía absorbida, observamos que el SFG mantiene un incremento 
lineal en función de la ración absorbida, aunque en X. securis la relación de dependencia 
tiene menos fortaleza, tal como se observó en la figura 28. En el caso concreto de M. 
galloprovincialis el SFG fue mayor durante los meses de abril a agosto coincidiendo con 
los mayores valores de la energía absorbida. Estos resultados concuerdan con lo observado 
para la especie gasterópoda Concholepas concholepas por Navarro y Torrijos (1995), en 
donde mencionan que en el ambiente natural, el SFG y K2 parece depender en forma más 
directa con la adquisición de energía. Sin embargo, este comportamiento no fue observado 
en X. securis, lo que podría ser debido a que ésta especie utiliza casi de manera inmediata 
ésta energía para los procesos de respiración principalmente. Según los resultados 
obtenidos para X. securis, desde el punto de vista biológico podemos observar que la 
energía que dispone, es suficiente para cubrir sus necesidades de reproducción y poder 
sobrevivir dentro de este ambiente estuarino que caracteriza nuestra zona de estudio.  
De manera general tenemos que la ración absorbida registrada en promedio por la 
especie M. galloprovincialis a lo largo de todo el periodo experimental fue de 26.39 J h-1 
frente a 7.85 J h-1 de X. securis. Por otra parte, desde esta energía absorbida, la especie 
autóctona utiliza un gasto relacionado con los procesos del metabolismo de 11.76 J h-1 
(44.56%) quedándole en promedio una energía disponible de 14.61 J h-1 (55.44%); 
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mientras que X. securis utiliza 7.71 J h-1 (98.22%) del total de la energía absorbida para 
cubrir los gastos metabólicos, por lo que presenta tan solo 0.13 J h-1 (1.78%) de la energía 
disponible. En resumen, nuestros resultados sugieren que las diferencias observadas entre 
el SFG de ambas especies son consecuencia de menores tasas de absorción y mayores tasas 
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9. Resultados 
 
9.1. Porcentajes relativos de las proteínas, carbohidratos, 
glucógeno y lípidos totales de los mantos, glándula digestiva y 
branquias de Mytilus galloprovincialis y Xenostrobus securis 
 
9.1.1. Mantos 
Los porcentajes relativos (%MO) de los componentes bioquímicos estudiados en los 
mantos de M. galloprovincialis, fluctuaron dentro del rango comprendido entre un 38.54 - 
54.27% (proteínas totales);  31.57 - 50.71% (carbohidratos); 15.42 - 45.74% (glucógeno) y 
8.93 – 17.60% (lípidos totales). Y en los mantos de X. securis fluctuaron dentro del rango 
entre 39.62 – 56.84% MO (proteínas totales);  26.17 - 50.50% MO (carbohidratos); 15.75 – 
46.19% MO (glucógeno); 7.04 – 16.99% MO (lípidos totales) (Tabla 22).  
Para la especie autóctona se observa que durante los primeros meses y a finales del 
periodo experimental las proteínas contribuyeron de manera mayoritaria en la composición 
bioquímica de los mantos, seguida de los carbohidratos. Sin embargo, durante los meses 
que coinciden con el final de la primera y el verano, el componente mayoritario son los 
carbohidratos. Por lo que respecta al manto de la especie alóctona, se observa que a inicio 
del periodo de estudio y durante los meses que coinciden con las estaciones de verano y 
otoño (mayo-septiembre), las proteínas son el componente bioquímico que contribuye de 
manera mayoritaria, los carbohidratos figuraron como el segundo en importancia en cuanto 
a su participación porcentual en los componentes bioquímicos mayores.   
En general se observa que los porcentajes relativos en el contenido de proteínas totales 
es mayor en X. securis mientras que los valores de carbohidratos y lípidos totales son 
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Tabla 22. Medias y desviaciones estándar de los porcentajes relativos (% materia orgánica) de las 
proteínas, carbohidratos, glucógeno y lípidos totales obtenidos de los mantos de cada especies de 
estudio (Mytilus galloprovincialis y Xenostrobus securis) durante el periodo experimental. 
 
M. galloprovincialis 48,51 ± 0,94 33,89 ± 1,98 17,20 ± 0,35 17,60 ± 1,05
X. securis 55,40 ± 2,31 30,96 ± 1,88 18,86 ± 2,76 13,65 ± 0,43
M. galloprovincialis 51,67 ± 1,36 34,54 ± 1,44 15,42 ± 1,56 13,79 ± 0,08
X. securis 48,84 ± 0,87 41,68 ± 0,65 37,09 ± 3,31 9,48 ± 0,21
M. galloprovincialis 44,51 ± 0,45 44,58 ± 0,31 34,44 ± 2,19 10,90 ± 0,14
X. securis 43,02 ± 1,86 49,95 ± 1,06 46,19 ± 3,77 7,04 ± 0,80
M. galloprovincialis 44,43 ± 1,07 42,90 ± 0,49 28,28 ± 0,31 12,67 ± 0,58
X. securis 42,63 ± 0,06 48,04 ± 2,14 40,95 ± 2,21 9,34 ± 2,20
M. galloprovincialis 43,88 ± 2,89 47,20 ± 4,13 42,01 ± 4,16 8,93 ± 1,24
X. securis 44,76 ± 0,11 43,16 ± 0,29 30,68 ± 1,06 12,08 ± 0,18
M. galloprovincialis 43,65 ± 3,02 46,15 ± 2,81 40,38 ± 4,76 10,20 ± 0,22
X. securis 45,45 ± 0,40 44,25 ± 1,90 38,12 ± 0,38 10,30 ± 2,30
M. galloprovincialis 42,35 ± 1,48 47,23 ± 2,36 34,51 ± 1,30 10,41 ± 0,88
X. securis 50,56 ± 0,73 36,16 ± 2,68 26,85 ± 0,91 13,28 ± 1,95
M. galloprovincialis 40,30 ± 2,89 48,98 ± 1,13 35,99 ± 2,41 10,72 ± 1,77
X. securis 45,80 ± 3,18 44,22 ± 5,36 35,73 ± 4,11 9,98 ± 2,18
M. galloprovincialis 38,54 ± 0,06 50,71 ± 0,83 45,74 ± 0,77 10,76 ± 0,78
X. securis 56,84 ± 0,12 26,17 ± 1,06 15,75 ± 1,70 16,99 ± 1,17
M. galloprovincialis 45,47 ± 0,32 43,18 ± 0,23 36,62 ± 0,72 11,35 ± 0,09
X. securis 48,20 ± 4,70 41,37 ± 5,14 34,78 ± 5,93 10,43 ± 0,44
M. galloprovincialis 51,65 ± 4,33 36,99 ± 5,49 27,56 ± 1,24 11,36 ± 1,16
X. securis 52,55 ± 0,21 35,39 ± 1,03 20,12 ± 1,86 12,07 ± 0,81
M. galloprovincialis 54,27 ± 1,60 31,57 ± 1,21 21,97 ± 1,63 14,16 ± 0,39



















9.1.2. Glándula digestiva 
Los valores medios de los componentes bioquímicos estudiados en la glándula digestiva 
de M. galloprovincialis, fluctuaron dentro del rango comprendido entre un 44.71 – 60.72% 
MO (proteínas totales);  24.57 – 35.15% MO (carbohidratos); 4.93 – 14.30% MO 
(glucógeno); 12.43 – 24.69% MO (lípidos totales). Y en la glándula de X. securis 
fluctuaron entre un rango de 51.05 – 61.20% MO (proteínas totales);  23.64 – 34.74% MO 
(carbohidratos); 4.60 – 23.60% MO (glucógeno); 11.98 – 15.96% MO (lípidos totales). A 
diferencia de lo encontrado en los mantos, en M. galloprovincialis los lípidos totales y los 
carbohidratos tuvieron mayor porcentaje mientras que los otros componentes fueron más 
altos en X. securis (Tabla 23). 
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Durante todo el periodo de estudio las proteínas son el componente bioquímico que 
contribuye de forma mayoritaria en la glándula digestiva de ambas especies de estudio, 
seguido de los carbohidratos. Sin embargo, el glucógeno y los lípidos difieren en el tejido 
de cada especie, siendo los lípidos el tercer componente mayoritario seguido por el 
glucógeno en la especie autóctona y viceversa en la especie alóctona.  
 
Tabla 23. Medias y desviaciones estándar de los porcentajes relativos (% materia orgánica) de las 
proteínas, carbohidratos, glucógeno y lípidos totales obtenidos en la glándula digestiva de cada 
especies de estudio (Mytilus galloprovincialis y Xenostrobus securis) durante el periodo 
experimental.  
M. galloprovincialis 51,48 ± 3,44 31,33 ± 2,75 5,22 ± 0,50 17,19 ± 0,69
X. securis 58,59 ± 2,58 27,75 ± 2,43 17,18 ± 2,08 13,66 ± 0,15
M. galloprovincialis 60,72 ± 1,79 25,84 ± 2,12 6,50 ± 0,47 13,44 ± 0,33
X. securis 55,25 ± 0,84 32,57 ± 1,30 23,60 ± 2,62 12,18 ± 0,46
M. galloprovincialis 44,71 ± 0,16 30,61 ± 1,10 9,56 ± 0,33 24,69 ± 0,94
X. securis 51,05 ± 3,80 34,74 ± 2,88 21,57 ± 2,02 14,20 ± 0,93
M. galloprovincialis 55,68 ± 0,37 29,58 ± 0,01 7,62 ± 0,15 14,74 ± 0,36
X. securis 51,98 ± 2,96 34,23 ± 2,73 21,13 ± 2,36 13,79 ± 0,22
M. galloprovincialis 53,68 ± 0,83 33,89 ± 1,58 14,30 ± 0,67 12,43 ± 0,75
X. securis 53,42 ± 0,91 32,10 ± 2,15 17,89 ± 0,01 14,47 ± 1,24
M. galloprovincialis 56,28 ± 1,01 25,73 ± 0,34 6,82 ± 0,22 17,99 ± 1,34
X. securis 56,72 ± 2,34 31,09 ± 0,82 15,63 ± 2,37 12,19 ± 1,52
M. galloprovincialis 50,95 ± 0,06 35,15 ± 0,66 10,99 ± 0,72 13,90 ± 0,73
X. securis 60,03 ± 1,65 26,26 ± 0,48 13,90 ± 1,98 13,70 ± 1,16
M. galloprovincialis 53,55 ± 1,30 31,82 ± 0,47 8,59 ± 0,15 14,64 ± 0,84
X. securis 61,20 ± 1,11 23,88 ± 2,02 11,85 ± 1,83 14,92 ± 0,91
M. galloprovincialis 53,44 ± 1,85 31,50 ± 2,57 7,03 ± 0,01 15,06 ± 0,71
X. securis 60,40 ± 0,23 23,64 ± 0,10 12,20 ± 0,71 15,96 ± 0,12
M. galloprovincialis 51,92 ± 1,26 29,28 ± 2,70 9,53 ± 0,10 18,80 ± 1,44
X. securis 55,50 ± 1,23 31,94 ± 1,99 18,77 ± 1,29 12,56 ± 0,77
M. galloprovincialis 57,73 ± 0,98 24,57 ± 1,38 4,93 ± 0,14 17,69 ± 0,40
X. securis 58,56 ± 0,97 26,73 ± 0,79 4,60 ± 0,43 14,71 ± 0,18
M. galloprovincialis 54,67 ± 1,60 26,93 ± 0,86 8,24 ± 1,51 18,40 ± 0,74
X. securis 54,05 ± 3,06 33,97 ± 3,31 16,50 ± 1,45 11,98 ± 0,25
Proteína Carbohidratos Glucógeno Lípidos
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9.1.3. Branquias 
Las fluctuaciones de los componentes bioquímicos variaron de un 72.12 – 76.65% MO 
(proteínas); 10.74 - 16.25% MO (carbohidratos); 3.95 – 9.79% MO (glucógeno); 11.07 – 
13.54% MO (lípidos) en M. galloprovincialis. Y 67.34 – 74.44% MO (proteínas); 13.94 – 
21.45% MO (carbohidratos); 7.24 – 13.99% MO (glucógeno); 11.21 – 13.58% MO 
(lípidos) en X. securis (Tabla 24). 
Durante todo el periodo de estudio de observa que el componente bioquímico que 
contribuye de forma mayoritaria en las branquias de ambas especies de estudio son las 
proteínas, este componente bioquímico va seguido por los carbohidratos, y en general 
después por los lípidos y por último el glucógeno.  
 
 
Tabla 24. Medias y desviaciones estándar de los porcentajes relativos (% materia orgánica) de las 
proteínas, carbohidratos, glucógeno y lípidos totales obtenidos en las branquias de cada especies de 
estudio (Mytilus galloprovincialis y Xenostrobus securis) durante el periodo experimental.  
M. galloprovincialis 74,50 ± 1,17 12,07 ± 1,90 4,19 ± 1,24 13,43 ± 0,73
X. securis 71,38 ± 1,86 15,04 ± 2,53 8,68 ± 0,77 13,58 ± 0,67
M. galloprovincialis 72,51 ± 0,25 14,17 ± 0,00 5,38 ± 0,14 13,32 ± 0,25
X. securis 69,73 ± 2,35 18,52 ± 3,65 10,66 ± 2,66 11,75 ± 1,30
M. galloprovincialis 72,68 ± 0,45 16,25 ± 0,33 5,76 ± 1,71 11,07 ± 0,12
X. securis 67,34 ± 0,78 21,45 ± 0,31 13,99 ± 0,65 11,21 ± 0,47
M. galloprovincialis 72,41 ± 1,42 15,55 ± 1,58 9,79 ± 0,67 12,04 ± 0,17
X. securis 68,66 ± 0,73 18,96 ± 0,77 8,73 ± 0,55 12,38 ± 0,04
M. galloprovincialis 75,91 ± 1,24 11,61 ± 0,54 6,36 ± 0,45 12,48 ± 0,70
X. securis 70,66 ± 2,37 17,61 ± 2,26 11,98 ± 2,43 11,73 ± 0,11
M. galloprovincialis 75,63 ± 1,22 13,07 ± 1,11 6,25 ± 0,18 11,30 ± 0,10
X. securis 73,28 ± 0,24 15,40 ± 0,03 8,22 ± 0,12 11,31 ± 0,20
M. galloprovincialis 72,12 ± 0,83 14,53 ± 0,45 7,50 ± 0,71 13,35 ± 1,27
X. securis 72,30 ± 1,65 16,28 ± 1,42 9,24 ± 0,25 11,42 ± 0,22
M. galloprovincialis 74,02 ± 0,82 12,44 ± 0,08 3,95 ± 0,40 13,54 ± 0,73
X. securis 72,08 ± 0,98 16,67 ± 0,73 9,31 ± 0,76 11,26 ± 0,25
M. galloprovincialis 76,39 ± 0,31 12,44 ± 0,19 5,74 ± 0,50 11,17 ± 0,51
X. securis 74,26 ± 1,14 13,94 ± 0,20 7,67 ± 0,55 11,79 ± 0,94
M. galloprovincialis 75,47 ± 1,50 12,38 ± 1,37 5,99 ± 0,75 12,15 ± 0,12
X. securis 74,44 ± 0,88 14,02 ± 0,64 8,80 ± 0,22 11,54 ± 0,24
M. galloprovincialis 76,65 ± 0,65 10,74 ± 0,33 5,82 ± 0,02 12,60 ± 0,32
X. securis 73,72 ± 0,08 14,45 ± 0,14 7,92 ± 0,68 11,84 ± 0,06
M. galloprovincialis 76,58 ± 0,88 10,85 ± 0,47 4,43 ± 0,05 12,57 ± 0,41
X. securis 73,03 ± 0,86 14,76 ± 0,82 7,24 ± 0,13 12,21 ± 0,04
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9.2. Diferencias en la composición bioquímica entre mantos, 




En los porcentajes relativos  de los componentes bioquímicos se observa que tanto en 
las proteínas como en los lípidos, la especie y el mes ejercen efecto significativo sobre la 
variable (ANOVA, p<0.01 y p<0.001, respectivamente), sin embargo estos resultados han 
de interpretarse con cautela ya que la interacción entre ambos factores también es 
significativa (p<0.001). Para las proteínas y los lípidos el mes explica el 34.52% y 43.59% 
del total de la varianza, respectivamente, mientras que la especie solo explica  el 3.80% y 
2.21% del total de la varianza, respectivamente. Por otro lado, en los carbohidratos y el 
glucógeno se observa que el mes así como la interacción entre ambos factores ejercen 
efecto significativo (ANOVA, p<0.001).  Para estas variables el mes explica el 39.62% y 
44.64% del total de la varianza, respectivamente (Tabla 25).  
En lo que respecta al porcentaje de contenido proteico y de carbohidratos el Test de 
Tukey muestra que las diferencias significativas se observan durante los meses de 
septiembre y diciembre (p<0.001). En el contenido de glucógeno (%MO) estas diferencias 
significativas se observan durante los meses de febrero (p<0.001), marzo (p<0.05), abril 
(p<0.05), septiembre y diciembre (p<0.001, respectivamente) y en el contenido de lípidos 


























Figura 38. Porcentajes relativos (materia orgánica, MO) de proteínas (A), carbohidratos (CHO’s) 
(B), glucógeno (C) y lípidos totales (D), analizados en el manto de Mytilus galloprovincialis (---♦--
-) y de Xenostrobus securis (—■—), registrada a lo largo del estudio. 
 
Tabla 25. Resultados del análisis de varianza (ANOVA de dos vías). Efecto de la especie y el 
mes sobre los diferentes componentes bioquímicos de los mantos, medidos en los mitílidos Mytilus 
galloprovincialis y Xenostrobus securis, bajo condiciones naturales ambientales a lo largo de todo 





Especie 1 49,705 49,705 9,269 **
Mes 11 451,012 41,001 7,646 ***
Especie*Mes 11 670,856 60,987 11,372 ***
Error 24 128,705 5,363
Carbohidratos
Especie 1 21,523 21,523 2,836 ns
Mes 11 937,214 85,201 11,226 ***
Especie*Mes 11 1224,710 111,337 14,670 ***
Error 24 182,145 7,589
Glucógeno
Especie 1 2,120 2,120 0.271 ns
Mes 11 1899,291 172,663 22,059 ***
Especie*Mes 11 2246,195 204,199 26,089 ***
Error 24 187,851 7,827
Lípidos
Especie 1 5,812 5,812 4,523 *
Mes 11 135,837 12,349 9,611 ***
Especie*Mes 11 131,677 11,971 9,317 ***
Error 24 30,837 1,285
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9.2.2. Glándula digestiva 
El ANOVA de dos vías (Tabla 26) muestra que tanto la especie como el mes ejercen 
efecto significativo sobre los porcentajes relativos de las proteínas, glucógeno y lípidos 
totales (p<0.001). Sin embargo también se observa efecto de la interacción entre ambos 
factores (p<0.001). Para el porcentaje relativo de los carbohidratos el mes y la interacción 
ejercen efecto significativo sobre la variable (p<0.001).  
Sobre el porcentaje total de la varianza sobre las proteínas, glucógeno y lípidos, la 
especie explica el 11.10%, 48.06% y 26.10, respectivamente, y el mes 45.29%, 31.93% y 
30.64%, respectivamente. En los carbohidratos el mes explica el 31.13% del total de la 
varianza. 
Con la corroboración de estos resultados por medio del test de Tukey, se observa que 
las diferencias significativas en el contenido de proteínas se da durante los meses de julio y 
agosto (p<0.01 y p<0.05, respectivamente). En los carbohidratos se observan esas 
diferencias significativas de julio a septiembre (p<0.01, p<0.05 y p<0.05, 
respectivamente). Las diferencias significativas del glucógeno entre el tejido de ambas 
especies se observan durante los meses de enero-abril, junio, octubre y diciembre 
(p<0.001). Por lo que respecta a los resultados del contenido de lípidos, estas diferencias se 
observan durante los meses de enero (p<0.05), marzo, junio, octubre y diciembre (p<0.001, 
respectivamente). En los meses en donde se observaron diferencias significativas se 
observa que en la glándula digestiva de X. securis el porcentaje relativo de las proteínas y 
el glucógeno es significativamente mayor, mientras que el porcentaje relativo de 
carbohidratos y lípidos es significativamente mayor en la glándula digestiva de M. 





























Figura 39. Porcentajes relativos (materia orgánica, MO) de proteínas (A), carbohidratos (CHO’s) 
(B), glucógeno (C) y lípidos totales (D), analizados en la glándula digestiva de Mytilus 
galloprovincialis (---♦---) y de Xenostrobus securis (—■—), registrada a lo largo del estudio. 
 
Tabla 26. Resultados del análisis de varianza (ANOVA de dos vías). Efecto de la especie y el mes 
sobre los diferentes componentes bioquímicos de la glándula digestiva, medidos en los mitílidos 
Mytilus galloprovincialis y Xenostrobus securis, bajo condiciones naturales ambientales a lo largo 




Especie 1 85,143 85,143 25,597 ***
Mes 11 347,267 31,570 9,491 ***
Especie*Mes 11 252,905 22,991 6,912 ***
Error 24 79,830 3,326
Carbohidratos
Especie 1 0,596 0,596 0,175 ns
Mes 11 212,811 19,346 5,691 ***
Especie*Mes 11 393,041 35,731 10,510 ***
Error 24 81,591 3,400
Glucógeno
Especie 1 759,803 759,803 433,577 ***
Mes 11 444,191 40,381 23,043 ***
Especie*Mes 11 292,121 26,556 15,154 ***
Error 24 42,058 1,752
Lípidos
Especie 1 99,988 99,988 146,699 ***
Mes 11 124,626 11,330 16,623 ***
Especie*Mes 11 152,735 13,885 20,372 ***
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9.3.3. Branquias 
En los porcentajes relativos (% materia orgánica) de los diferentes componentes 
bioquímicos registrados en las branquias de cada especie de estudio, M. galloprovincialis y 
X. securis, se puede observar que en las proteínas y carbohidratos tanto la especie como el 
mes ejercen efecto significativo (ANOVA, p<0.001). En las proteínas y carbohidratos el 
factor especie explica el 31.12% y 39.27%, y el mes explica el 49.23% y 44.35%, 
respectivamente. Por otro lado, sobre el glucógeno y los lípidos la variabilidad se ve 
afectada por la especie y el mes (p<0.001), aunque se debe de interpretar con cautela ya 
que también se observa efecto de la interacción entre ambos factores sobre las variables 
(p<0.001 y p<0.05, respectivamente). Para el glucógeno los factores especie y mes 
explican el 49.62% y 23.13%, respectivamente, y para los lípidos estos factores explican el 
10.11% y 46.07%, respectivamente (Tabla 27).  
Las diferencias significativas entre el contenido de proteínas registrados en las 
branquias de ambas especies se observa durante los meses de marzo y mayo (p<0.05), 
siendo mayor en la especie autóctona. Por otro lado, par el contenido de los carbohidratos, 
las diferencias significativas se observan en el mes de mayo (p<0.05) y para el glucógeno 
durante los meses de enero (p<0.05), febrero (p<0.01), marzo (p<0.001), mayo y agosto 
(p<0.01), siendo los resultados significativamente mayores en la especia alóctona. En 
cuanto al contenido de lípidos totales la prueba post-hoc solo muestra diferencias 



































Figura 40. Porcentajes relativos (materia orgánica, MO) de proteínas (A), carbohidratos (CHO’s) 
(B), glucógeno (C) y lípidos totales (D), analizados en las branquias de Mytilus galloprovincialis (-
--♦---) y de Xenostrobus securis (—■—), registrada a lo largo del estudio. 
 
Tabla 27. Resultados del análisis de varianza (ANOVA de dos vías). Efecto de la especie y el mes 
sobre los diferentes componentes bioquímicos de las branquias, medidos en los mitílidos Mytilus 
galloprovincialis y Xenostrobus securis, bajo condiciones naturales ambientales a lo largo de todo 




Especie 1 96,330 96,330 68,298 ***
Mes 11 153,331 13,939 9,883 ***
Especie*Mes 11 27,376 2,489 1,765 ns
Error 24 33,850 1,410
Carbohidratos
Especie 1 140,026 140,026 85,136 ***
Mes 11 164,232 14,930 9,078 ***
Especie*Mes 11 22,624 2,057 1,251 ns
Error 24 39,474 1,645
Glucógeno
Especie 1 142,066 142,066 152,050 ***
Mes 11 72,136 6,558 7,019 ***
Especie*Mes 11 65,978 5,998 6,420 ***
Error 24 22,424 0,934
Lípidos
Especie 1 4,074 4,074 13,362 **
Mes 11 17,767 1,615 5,297 ***
Especie*Mes 11 9,498 0,863 2,832 *
Error 24 7,318 0,305
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9.3. Equivalentes energéticos 
 
9.3.1. Mantos 
Los equivalentes energéticos de las proteínas, carbohidratos y lípidos totales registrados 
en el manto de M. galloprovincialis estuvieron comprendidos en un rango entre: 0.83 – 
1.26 KJ mg-1, 0.68 – 1.11 KJ mg-1 y 0.33 – 0.73 KJ mg-1, respectivamente para cada 
componente bioquímico. Y para X. securis entre: 0.35 – 1.09 KJ mg-1, 0.29 – 0.95 KJ mg-1 
y 0.13 – 0.64 KJ mg-1 (Tabla 28). En general se puede observar que es en el manto de la 
especie autóctona en donde se registran los valores más altos en los tres componentes 
bioquímicos. Además en ambas especies podemos notar que la energía contenida es más 
alta en las proteínas, seguido de los carbohidratos. 
 
Tabla 28. Medias y desviaciones estándar de los equivalentes energéticos (KJ mg-1) de las 
proteínas, carbohidratos y lípidos totales registrados en los mantos de cada especies de estudio 
(Mytilus galloprovincialis y Xenostrobus securis) durante el periodo experimental.  
M. galloprovincialis 1,03 ± 0,02 0,68 ± 0,04 0,73 ± 0,04
X. securis 0,78 ± 0,03 0,41 ± 0,03 0,38 ± 0,01
M. galloprovincialis 1,14 ± 0,03 0,73 ± 0,03 0,60 ± 0,00
X. securis 0,35 ± 0,01 0,29 ± 0,00 0,13 ± 0,00
M. galloprovincialis 1,01 ± 0,01 0,96 ± 0,01 0,48 ± 0,01
X. securis 0,68 ± 0,03 0,76 ± 0,02 0,22 ± 0,02
M. galloprovincialis 0,85 ± 0,02 0,78 ± 0,01 0,47 ± 0,02
X. securis 0,88 ± 0,00 0,95 ± 0,04 0,38 ± 0,09
M. galloprovincialis 0,83 ± 0,05 0,85 ± 0,07 0,33 ± 0,05
X. securis 0,86 ± 0,00 0,79 ± 0,01 0,45 ± 0,01
M. galloprovincialis 1,05 ± 0,07 1,06 ± 0,06 0,48 ± 0,01
X. securis 0,75 ± 0,01 0,70 ± 0,03 0,33 ± 0,07
M. galloprovincialis 0,83 ± 0,03 0,88 ± 0,04 0,40 ± 0,03
X. securis 1,00 ± 0,01 0,68 ± 0,05 0,52 ± 0,08
M. galloprovincialis 0,88 ± 0,06 1,02 ± 0,02 0,46 ± 0,08
X. securis 0,93 ± 0,06 0,85 ± 0,10 0,40 ± 0,09
M. galloprovincialis 0,89 ± 0,00 1,11 ± 0,02 0,49 ± 0,04
X. securis 1,09 ± 0,00 0,48 ± 0,02 0,64 ± 0,04
M. galloprovincialis 0,84 ± 0,01 0,76 ± 0,00 0,41 ± 0,00
X. securis 0,70 ± 0,07 0,58 ± 0,07 0,30 ± 0,01
M. galloprovincialis 1,12 ± 0,09 0,76 ± 0,11 0,48 ± 0,05
X. securis 0,87 ± 0,00 0,56 ± 0,02 0,39 ± 0,03
M. galloprovincialis 1,26 ± 0,04 0,70 ± 0,03 0,64 ± 0,02
X. securis 0,62 ± 0,09 0,75 ± 0,09 0,30 ± 0,00
Mes Especie Proteínas Carbohidratos Lípidos
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El análisis de varianza de dos vías realizado para ver el efecto de la especie y el mes 
(tiempo) así como la interacción entre ambos factores que ejercen sobre la energía 
contenida en las proteínas, carbohidratos y lípidos (KJ mg-1) registrado en los mantos, 
mostró que ambos factores así como la interacción ejercen un efecto significativo sobre la 
variable. (Tabla 29). Para las proteínas observamos diferencias significativas entre ambas 
especies a lo largo de casi todo el periodo de estudio, excepto en los meses de abril, mayo, 
agosto y octubre (Test de Tukey, p>0.1) (Fig. 41 A). Sobre la energía contenida en 
carbohidratos observamos diferencias significativas durante los primeros tres meses del 
estudio (enero-marzo) (Test de Tukey, p<0.01) y en meses intermedios del muestreo tales 
como junio, septiembre y noviembre (Test de Tukey, p<0.001) (Fig. 41 B). Por otro lado, 
en los lípidos, los resultados nos permiten observar solo diferencias significativas dentro de 
los primeros tres meses y último mes de todo el periodo de estudio (enero-marzo y 
diciembre) (Test de Tukey, p<0.001) (Fig. 41 C). 
 
Tabla 29. Resultados del análisis de varianza (ANOVA de dos vías). Efecto de la especie y el mes 
sobre la energía contenida en los diferentes componentes bioquímicos de los mantos, medidos en 
los mitílidos Mytilus galloprovincialis y Xenostrobus securis, bajo condiciones naturales 





Especie 1 0,407 0,407 220,696 ***
Mes 11 0,251 0,023 12,378 ***
Especie*Mes 11 1,046 0,095 51,545 ***
Error 24 0,044 0,002
Carbohidratos
Especie 1 0,527 0,527 214,363 ***
Mes 11 0,793 0,072 29,335 ***
Especie*Mes 11 0,497 0,045 18,412 ***
Error 24 0,059 0,002
Lípidos
Especie 1 0,198 0,198 104,307 ***
Mes 11 0,212 0,019 10,147 ***
Especie*Mes 11 0,438 0,040 20,935 ***
Error 24 0,046 0,002



























Figura 41. Energía contenida en proteínas (A), carbohidratos (B) y lípidos totales (C), analizados 
en el manto de Mytilus galloprovincialis (    ) y de Xenostrobus securis (    ), registrada a lo largo 
del estudio. 
 
9.3.2. Glándula digestiva 
Los equivalentes energéticos de las proteínas, carbohidratos y lípidos totales registrados 
en la glándula digestiva de M. galloprovincialis estuvieron comprendidos en un rango 
entre: 0.69 – 1.00 KJ mg-1, 0.31 – 0.58 KJ mg-1 y 0.37 – 0.81 KJ mg-1, respectivamente 
para cada componente bioquímico. Y para X. securis entre: 0.58 – 1.23 KJ mg-1, 0.33 – 
0.77 KJ mg-1 y 0.25 – 0.65 KJ mg-1 (Tabla 30). En general se puede observar que es en la 
glándula digestiva de la especie alóctona en donde se registran los valores más altos en los 
tres componentes bioquímicos. Además también podemos observar que los equivalentes 
energéticos son más altos en las proteínas, seguido de los lípidos para M. galloprovincialis; 
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Tabla 30. Medias y desviaciones estándar de los equivalentes energéticos (KJ mg-1) de las 
proteínas, carbohidratos y lípidos totales registrados en la glándula digestiva de cada especies de 
estudio (Mytilus galloprovincialis y Xenostrobus securis) durante el periodo experimental.  
M. galloprovincialis 0,75 ± 0,05 0,44 ± 0,04 0,49 ± 0,02
X. securis 1,14 ± 0,05 0,51 ± 0,04 0,52 ± 0,01
M. galloprovincialis 0,86 ± 0,03 0,35 ± 0,03 0,37 ± 0,01
X. securis 0,58 ± 0,01 0,33 ± 0,01 0,25 ± 0,01
M. galloprovincialis 0,75 ± 0,00 0,49 ± 0,02 0,81 ± 0,03
X. securis 1,19 ± 0,09 0,77 ± 0,06 0,65 ± 0,04
M. galloprovincialis 1,00 ± 0,01 0,50 ± 0,00 0,52 ± 0,01
X. securis 1,17 ± 0,07 0,73 ± 0,06 0,61 ± 0,01
M. galloprovincialis 0,96 ± 0,01 0,58 ± 0,03 0,43 ± 0,03
X. securis 1,23 ± 0,02 0,70 ± 0,05 0,65 ± 0,06
M. galloprovincialis 0,72 ± 0,01 0,31 ± 0,00 0,45 ± 0,03
X. securis 1,14 ± 0,05 0,60 ± 0,02 0,48 ± 0,06
M. galloprovincialis 0,69 ± 0,00 0,45 ± 0,01 0,37 ± 0,02
X. securis 1,13 ± 0,03 0,47 ± 0,01 0,50 ± 0,04
M. galloprovincialis 0,75 ± 0,02 0,43 ± 0,01 0,40 ± 0,02
X. securis 1,18 ± 0,02 0,44 ± 0,04 0,56 ± 0,03
M. galloprovincialis 0,72 ± 0,03 0,41 ± 0,03 0,40 ± 0,02
X. securis 1,23 ± 0,00 0,46 ± 0,00 0,64 ± 0,00
M. galloprovincialis 0,78 ± 0,02 0,42 ± 0,04 0,56 ± 0,04
X. securis 1,01 ± 0,02 0,55 ± 0,03 0,45 ± 0,03
M. galloprovincialis 1,00 ± 0,02 0,41 ± 0,02 0,60 ± 0,01
X. securis 1,18 ± 0,02 0,51 ± 0,02 0,58 ± 0,01
M. galloprovincialis 0,79 ± 0,02 0,37 ± 0,01 0,52 ± 0,02
X. securis 1,23 ± 0,07 0,74 ± 0,07 0,53 ± 0,01
Mes Especie Proteínas Carbohidratos Lípidos















Los resultados del ANOVA de dos vías realizado para ver el efecto de la especie y el 
mes (tiempo) así como la interacción entre ambos factores que ejercen sobre la energía 
contenida en las proteínas, carbohidratos y lípidos (KJ mg-1) registrado en la glándula 
digestiva, mostró que ambos factores así como la interacción ejercen un efecto 
significativo sobre las variables. (Tabla 31). En la energía contenida en proteínas 
observamos diferencias significativas entre ambas especies a lo largo de todo el periodo de 
estudio (Test de Tukey, p<0.01) (Fig. 42 A). Sobre la energía contenida en carbohidratos 
observamos diferencias significativas durante los meses de marzo, abril, junio y diciembre 
(Test de Tukey, p<0.001) (Fig. 42 B). Por otro lado, en los lípidos, los resultados nos 
permiten observar diferencias significativas en meses intermedios: febrero-marzo, mayo y 
julio-septiembre (Test de Tukey, p<0.001) (Fig. 42 C). 
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Tabla 31. Resultados del análisis de varianza (ANOVA de dos vías). Efecto de la especie y el mes 
sobre la energía contenida en los diferentes componentes bioquímicos de la glándula digestiva, 
medidos en los mitílidos Mytilus galloprovincialis y Xenostrobus securis, bajo condiciones 
naturales ambientales a lo largo de todo el periodo de estudio. ns: no significativo, *p<0.05, 




Especie 1 1,108 1,108 872,306 ***
Mes 11 0,473 0,043 33,856 ***
Especie*Mes 11 0,516 0,047 36,927 ***
Error 24 0,030 0,001
Carbohidratos
Especie 1 0,233 0,233 207,828 ***
Mes 11 0,382 0,035 30,919 ***
Especie*Mes 11 0,172 0,016 13,883 ***
Error 24 0,027 0,001
Lípidos
Especie 1 0,022 0,022 26,210 ***
Mes 11 0,428 0,039 47,151 ***
Especie*Mes 11 0,190 0,017 20,934 ***
Error 24 0,020 0,001
















































































Figura 42. Energía contenida en proteínas (A), carbohidratos (B) y lípidos totales (C), analizados 
en la glándula digestiva de Mytilus galloprovincialis (    ) y de Xenostrobus securis (    ), registrada 
a lo largo del estudio. 
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9.3.3. Branquias 
Los equivalentes energéticos de las proteínas, carbohidratos y lípidos totales registrados 
en las branquias de M. galloprovincialis estuvieron comprendidos en un rango entre: 0.49 
– 0.68 KJ mg-1, 0.07 – 0.13 KJ mg-1 y 0.17 – 0.24 KJ mg-1, respectivamente para cada 
componente bioquímico. Y para X. securis entre: 0.59 – 0.99 KJ mg-1, 0.13 – 0.25 KJ mg-1 
y 0.19 – 0.37 KJ mg-1 (Tabla 32). En general se puede observar que es en las branquias de 
la especie alóctona en donde se registran los valores más altos en los tres componentes 
bioquímicos. Además también podemos notar que la energía contenida en las proteínas es 




Tabla 32. Medias y desviaciones estándar de los equivalentes energéticos (KJ mg-1) de las 
proteínas, carbohidratos y lípidos totales registrados en las branquias de cada especies de estudio 
(Mytilus galloprovincialis y Xenostrobus securis) durante el periodo experimental.  
M. galloprovincialis 0,56 ± 0,01 0,09 ± 0,01 0,20 ± 0,01
X. securis 0,99 ± 0,03 0,20 ± 0,03 0,37 ± 0,02
M. galloprovincialis 0,56 ± 0,00 0,10 ± 0,00 0,20 ± 0,00
X. securis 0,59 ± 0,02 0,15 ± 0,03 0,19 ± 0,02
M. galloprovincialis 0,56 ± 0,00 0,12 ± 0,00 0,17 ± 0,00
X. securis 0,81 ± 0,01 0,25 ± 0,00 0,26 ± 0,01
M. galloprovincialis 0,54 ± 0,01 0,11 ± 0,01 0,18 ± 0,00
X. securis 0,69 ± 0,01 0,18 ± 0,01 0,24 ± 0,00
M. galloprovincialis 0,62 ± 0,01 0,09 ± 0,00 0,20 ± 0,01
X. securis 0,77 ± 0,03 0,18 ± 0,02 0,25 ± 0,00
M. galloprovincialis 0,57 ± 0,01 0,09 ± 0,01 0,17 ± 0,00
X. securis 0,75 ± 0,00 0,15 ± 0,00 0,23 ± 0,00
M. galloprovincialis 0,66 ± 0,01 0,13 ± 0,00 0,24 ± 0,02
X. securis 0,73 ± 0,02 0,16 ± 0,01 0,22 ± 0,00
M. galloprovincialis 0,49 ± 0,01 0,08 ± 0,00 0,17 ± 0,01
X. securis 0,70 ± 0,01 0,15 ± 0,01 0,21 ± 0,00
M. galloprovincialis 0,68 ± 0,00 0,11 ± 0,00 0,19 ± 0,01
X. securis 0,77 ± 0,01 0,14 ± 0,00 0,24 ± 0,02
M. galloprovincialis 0,61 ± 0,01 0,10 ± 0,01 0,19 ± 0,00
X. securis 0,91 ± 0,01 0,16 ± 0,01 0,28 ± 0,01
M. galloprovincialis 0,59 ± 0,00 0,08 ± 0,00 0,19 ± 0,00
X. securis 0,93 ± 0,00 0,17 ± 0,00 0,29 ± 0,00
M. galloprovincialis 0,53 ± 0,01 0,07 ± 0,00 0,17 ± 0,01
X. securis 0,69 ± 0,01 0,13 ± 0,01 0,22 ± 0,00
Mes Especie Proteínas Carbohidratos Lípidos
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Los resultados del ANOVA de dos vías realizado para ver el efecto de la especie y el 
mes (tiempo) así como la interacción entre ambos factores que ejercen sobre la energía 
contenida en las proteínas, carbohidratos y lípidos (KJ mg-1) registrado en la glándula 
digestiva, mostró que ambos factores así como la interacción ejercen un efecto 
significativo sobre las variables. (Tabla 33). En la energía contenida en proteínas 
observamos diferencias significativas entre ambas especies a lo largo de todo el periodo de 
estudio (Test de Tukey, p<0.01) (Fig. 43 A). Sobre la energía contenida en carbohidratos 
observamos diferencias significativas durante los meses de marzo, abril, junio y diciembre 
(Test de Tukey, p<0.001) (Fig. 43 B). Por otro lado, en los lípidos, los resultados nos 
permiten observar diferencias significativas en meses intermedios: febrero-marzo, mayo y 
julio-septiembre (Test de Tukey, p<0.001) (Fig. 43 C). 
 
Tabla 33. Resultados del análisis de varianza (ANOVA de dos vías). Efecto de la especie y el mes 
sobre la energía contenida en los diferentes componentes bioquímicos de las branquias, medidos en 
los mitílidos Mytilus galloprovincialis y Xenostrobus securis, bajo condiciones naturales 





Especie 1 0,460 0,460 3386,532 ***
Mes 11 0,215 0,020 144,066 ***
Especie*Mes 11 0,153 0,014 102,615 ***
Error 24 0,003 0,000
Carbohidratos
Especie 1 0,062 0,062 426,654 ***
Mes 11 0,017 0,002 10,887 ***
Especie*Mes 11 0,010 0,001 6,362 ***
Error 24 0,003 0,000
Lípidos
Especie 1 0,047 0,047 469,966 ***
Mes 11 0,029 0,003 26,512 ***
Especie*Mes 11 0,027 0,002 24,716 ***
Error 24 0,002 0,000


















































































Figura 43. Energía contenida en proteínas (A), carbohidratos (B) y lípidos totales (C), analizados 
en las branquias de Mytilus galloprovincialis (    ) y de Xenostrobus securis (    ), registrada a lo 
largo del estudio.  
 
Los contenidos energéticos de  las proteínas, carbohidratos y lípidos, registrados en 
cada órgano de estudio nos permitieron establecer las ecuaciones que representan los 
cambios ocurridos en de ambas especies de estudio a lo largo del periodo de estudio. A 
continuación se describen estos cambios por cada órgano de estudio. 
 
Mantos 
En la energía contenida en proteínas de ambas especies se obtuvo el mejor ajuste con 
ecuaciones cuadráticas polinomiales de segundo grado (Fig. 44 A). Para el caso de la 
especie autóctona (M. galloprovincialis), podemos observar una disminución de la energía 
contenida en las proteínas desde inicios del periodo de estudio (enero) hasta el mes de 
mayo del orden de -0.25 KJ mg-1 (-24.04%), y a partir de entonces un incremento hasta 
finales del periodo de estudio (diciembre) del orden de 0.44 KJ mg-1 (51.76%). En la 
especie alóctona (X. securis), observamos un comportamiento inverso con respecto al de la 
especie autóctona. Aquí observamos un incremento a partir de febrero hasta el mes de julio 
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del orden de 0.66 KJ mg-1 (188.57%), y a partir de entonces comienza una disminución 
hasta el mes de diciembre del orden de -0.32KJ mg-1 (-36.36%). 
La energía contenida en los carbohidratos se obtuvieron ajustes con una ecuación 
cuadrática polinomial de segundo grado en la especie autóctona y una de tercer grado en la 
especie alóctona (Fig. 44 B). En cuanto a la especie autóctona podemos diferenciar dos 
periodos definidos el primero que muestra un incremento desde inicios del periodo de 
estudio hasta el mes de junio del orden de 0.36 KJ mg-1 (54.54%) y el segundo que muestra 
una disminución que va desde el mes de julio hasta el mes de diciembre del orden de -0.20 
KJ mg-1 (-23.53%). En la especie alóctona esta energía muestra un incremento desde 
inicios del estudio hasta el mes de abril del orden de 0.49 KJ mg-1 (113.95%), seguida de 
una disminución hasta el mes de septiembre del orden de -0.32 KJ mg-1 (-40.51%) para 
culminar con incremento a partir este hasta finales del estudio (otoño) del orden de 0.29 KJ 
mg-1 (54.72%).  
En la energía contenida en los lípidos de los mantos de ambas especies se obtuvo el 
mejor ajuste con ecuaciones cuadráticas polinomiales de segundo grado (Fig. 44 C). Para el 
caso de M. galloprovincialis, podemos observar una disminución de la energía contenida en 
las proteínas desde inicios del periodo de estudio (enero) hasta el mes de julio del orden de 
-0.38 KJ mg-1 (-50.00%), y a partir de entonces un incremento hasta finales del periodo de 
estudio (diciembre) del orden de 0.23 KJ mg-1 (57.50%). En la especie alóctona (X. 
securis), observamos un comportamiento similar al observado en las proteínas. Aquí 
observamos un incremento a partir de febrero hasta el mes de julio del orden de 0.32 KJ 
mg-1 (228.57%), y a partir de entonces comienza una disminución hasta el mes de 


























































































































Figura 44. Curvas de los equivalentes energéticos de las proteínas (A), carbohidratos (B) y lípidos 
totales (C), analizados en los mantos de Mytilus galloprovincialis (---♦---) y de Xenostrobus 
securis (—▲—), registrada a lo largo del periodo de estudio. 
 
Glándula digestiva 
En la energía contenida en proteínas de ambas especies se obtuvo el mejor ajuste con 
ecuaciones polinomiales de tercer grado (Fig. 45 A). Para el caso de la especie autóctona, 
podemos observar un incremento de la energía contenida en las proteínas desde inicios del 
periodo de estudio (enero) hasta el mes de abril del orden de 0.21 KJ mg-1 (26.58%), y a 
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partir de entonces una disminución hasta el mes de julio del orden de -0.26 KJ mg-1 (-
27.37%). Durante los meses de agosto hasta el final del estudio se observó nuevamente un 
incremento del orden de 0.28 KJ mg-1 (37.84%). En la especie alóctona, un incremento a 
partir de febrero hasta el mes de mayo del orden de 0.65 KJ mg-1 (110.17%), y a partir de 
entonces comienza una disminución hasta el mes de julio del orden de -0.10 KJ mg-1 (-
8.26%) y hacia finales del periodo de estudio se observa nuevamente un pequeño 
incremento del orden de 0.10 KJ mg-1 (8.47%). 
En lo que respecta a la energía contenida en los carbohidratos en ambas especies, se 
obtuvieron ajustes con ecuaciones polinomiales de tercer grado (Fig. 45 B). En cuanto a la 
especie autóctona podemos diferenciar dos periodos el primero que muestra un incremento 
desde inicios del periodo de estudio hasta el mes de mayo del orden de 0.23 KJ mg-1 
(62.16%) y a partir de ahí se observa el segundo periodo que muestra una disminución 
hasta finales del estudio del orden de -0.18 KJ mg-1 (-32.14%). En la especie alóctona esta 
energía muestra un primer incremento durante los primeros tres meses del estudio del 
orden de 0.22 KJ mg-1 (43.14%), seguida de una disminución hasta el mes de agosto del 
orden de -0.28 KJ mg-1 (-40.58%) para culminar con un nuevo incremento hasta finales del 
estudio del orden de 0.33 KJ mg-1 (71.74%).  
En la energía contenida en los lípidos de los mantos se obtuvo el mejor ajuste con 
ecuaciones cuadráticas polinomiales de segundo grado en la especie autóctona y de tercer 
grado para la especie alóctona (Fig. 45 C). Para el caso de M. galloprovincialis, podemos 
observar durante la primera mitad del muestreo (enero-julio) una disminución de la energía 
contenida en los lípidos del orden de -0.13 KJ mg-1 (-27.08%), y a partir de entonces un 
incremento hasta finales del periodo de estudio (diciembre) del orden de 0.22 KJ mg-1 
(56.41%). En la especie alóctona (X. securis), observamos un primer incremento a partir de 
enero hasta el mes de mayo del orden de 0.09 KJ mg-1 (17.31%), y a partir de entonces 
comienza una disminución hasta el mes de julio del orden de -0.14 KJ mg-1 (-22.95%), 






































Figura 45. Curvas de los equivalentes energéticos de las proteínas (A), carbohidratos (B) y lípidos 
totales (C), analizados en la glándula digestiva de Mytilus galloprovincialis (---♦---) y de 
Xenostrobus securis (—▲—), registrada a lo largo del periodo de estudio. 
 
Branquias 
En la energía contenida en proteínas registradas en las branquias de ambas especies se 
obtuvo el mejor ajuste con ecuaciones polinomiales de segundo grado (Fig. 46 A). Para el 
caso de M. galloprovincialis, observamos un incremento de la energía contenida en las 





















































































Composición Bioquímica                                                                                                             Resultados 
entonces una disminución hasta el mes de diciembre del orden de -0.11 KJ mg-1 (-16.92%). 
Para X. securis, observamos un comportamiento inverso al de la especie autóctona, es 
decir, primero observamos una disminución de inicios del estudio hasta el mes de abril del 
orden de -0.29 KJ mg-1 (29.90%), y a partir de entonces comienza un incremento hasta el 
mes de noviembre del orden de 0.25 KJ mg-1 (36.76%). 
En lo que respecta a la energía contenida en los carbohidratos en este órgano, para 
ambas especies se obtuvieron ajustes con ecuaciones polinomiales de segundo grado (Fig. 
46 B). En cuanto a la especie autóctona podemos diferenciar dos periodos el primero que 
muestra un incremento desde inicios del periodo de estudio hasta el mes de julio del orden 
de 0.05 KJ mg-1 (62.50%) y a partir de ahí se observa el segundo periodo que muestra una 
disminución hasta finales del estudio del orden de -0.05 KJ mg-1 (-41.67%). En la especie 
alóctona también observamos dos periodos, sin embargo el comportamiento es inverso al 
de la especie autóctona, es decir, primero muestra una disminución desde inicios del 
periodo de estudio hasta el mes de septiembre del orden de -0.08 KJ mg-1 (-36.36%) y a 
partir de ahí y hasta finales del periodo de estudio observamos el segundo periodo con un 
incremento del orden de 0.03 KJ mg-1 (21.43%). 
Al igual que en las proteínas y carbohidratos, para la energía contenida en los lípidos de 
las branquias se obtuvo el mejor ajuste con ecuaciones cuadráticas polinomiales de 
segundo grado para ambas especies (Fig. 46 C). Para el caso de M. galloprovincialis, 
podemos observar un incremento de la energía contenida en los lípidos del orden de 0.02 
KJ mg-1 (10.00%), y a partir de entonces una disminución hasta finales del periodo de 
estudio (diciembre) del orden de -0.05 KJ mg-1 (-22.73%). En la especie alóctona (X. 
securis), observamos al contrario de la especie autóctona, primero una disminución a partir 
de enero hasta el mes de septiembre del orden de -0.08 KJ mg-1 (-36.36%), y a partir de 


























































Figura 46. Curvas de los equivalentes energéticos de las proteínas (A), carbohidratos (B) y lípidos 
totales (C), analizados en las branquias de Mytilus galloprovincialis (---♦---) y de Xenostrobus 
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10. Discusión 
 
La composición bioquímica y el contenido energético de los moluscos bivalvos ha sido 
ampliamente estudiada (Gabbott, 1976; Zandee et al., 1980; Barber y Blake, 1981; Bressan 
y Marin, 1985; Lubet et al., 1986; Gimeno et al., 1991; Ojea et al., 2002; Pérez-Camacho 
et al., 2003; Freites et al. 2003; Ruiz et al., 2007; Narvaez, 2009; Acosta et al., 2010; entre 
otros). Las fluctuaciones anuales de los diferentes componentes bioquímicos estudiados en 
los organismos han sido relacionadas con parámetros ambientales, como calidad del 
alimento disponible (Bresan y Marin, 1985, Fernández-Reiriz et al., 1996), temperatura 
(Bressan y Marin, 1985),  y en especial al ciclo reproductivo (Gabbott, 1976, Barber y 
Blake, 1981, Bressan y Marin, 1985, Ojea et al., 2002). La reproducción en bivalvos está 
estrechamente ligada a ciclos complejos de almacenamiento de reservas energéticas (Ojea 
et al., 2002). 
 Además, los cambios bioquímicos son específicos dependiendo del sustrato energético 
en cuestión. Las mayores fluctuaciones ocurren a nivel de carbohidratos y proteínas 
(Zandee, 1980) y los menores a nivel de lípidos (Pieters et al., 1979). De manera general 
los resultados obtenidos a lo largo del periodo experimental mostraron que el componente 
mayoritario en todos los órganos de ambas especies fueron las proteínas totales, seguido de 
los carbohidratos. 
En el presente trabajo no se realizaron estudios del ciclo reproductivo de las dos 
especies, sin embargo, basándonos en algunos estudios previos del ciclo reproductivo tanto 
de M. galloprovincialis (Bressan y Marin, 1985; Gimeno et al., 1991; Cáceres-Martínez, 
2007; Ruiz et al., 2007) como de otras especies de bivalvos, Perna perna y Perna viridis 
(Acosta et al., 2010), Ruditapes decussatus (Ojea et al., 2002, Pérez-Camacho et al., 
2003), podríamos hacer algunas interpretaciones. Particularmente se han estudiado 
diferentes órganos que están relacionados con el almacenamiento de nutrientes (proteínas, 
carbohidratos, glucógeno, lípidos), como la glándula digestiva (Acosta et al., 2010, Ojea et 
al., 2002, Barber y Blake, 1981), el manto (Ruiz et al., 2007, Ojea et al., 2002, Gimeno et 
al., 1991, Lubet et al., 1986), y las branquias (Ojea et al., 2002). 
 El tejido del manto tiene como función principal la acumulación y movilización de 
sustancias de reserva y es el lugar en donde se desarrolla la gónada (Gabbott, 1976). M. 
galloprovincialis tiene en el manto células vesiculares (VC) que sintetizan, almacenan y 
movilizan glucógeno, así como células adipogranulares (ADG) que almacenan y movilizan 
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proteínas y lípidos (lípidos neutros, principalmente). En un estudio paralelo a esta tesis, 
que realiza nuestro grupo (datos no publicados), se ha demostrado que también  X. securis 
tiene en el manto células vesiculares y células adipogranulares, que son muy similares en 
sus características citológicas a sus correspondientes en M. galloprovincialis. En el 
presente trabajo de manera general se observó que X. securis mostró la mayor acumulación 
de carbohidratos, en el manto, durante el otoño e invierno, mientras que la mayor 
acumulación de las proteínas y lípidos fueron durante la primavera y el verano. Mientras 
que en. M. galloprovincialis se observó un patrón estacional opuesto al descrito en X. 
securis, es decir, mayor acumulación de carbohidratos durante la primavera y el verano y 
mayor acumulación de proteínas y lípidos durante el otoño y el invierno.  
En Galicia y más concretamente, en la Ría de Vigo, M. galloprovincialis tiene dos picos 
principales de puesta. El primer desove se ha descrito entre marzo-abril y el segundo en 
septiembre-octubre (Aguirre, 1979). Estudios previos en M. galloprovincialis (Bressan y 
Marin, 1985) registraron un patrón muy irregular para las proteínas, dos máximos anuales 
para los lípidos (principios de primavera y verano) y un máximo de carbohidratos en el 
periodo estival. Dicho patrón concuerda con Ruiz et al. (2007), quien menciona que el 
glucógeno constituye el principal soporte energético de la gametogénesis. En nuestro 
estudio se ha observado que la máxima acumulación de carbohidratos tiene lugar durante 
la primavera-verano, coincidiendo con los blooms fitoplanctónicos. Ruiz et al. (2007), han 
sugerido que durante la primavera se producen sucesivos aumentos y caídas del contenido 
de glucógeno en el manto de M. galloprovincialis, indicando que esta especie no utiliza 
directamente la glucosa ingerida sino que depende del glucógeno almacenado para la 
maduración de los gametos. Además esto coincide con un periodo rápido de gametogénesis 
en el que tienen lugar las principales puestas.  
En invierno, la escasez de alimento en el medio y el inicio de la gametogénesis imponen 
la utilización del glucógeno almacenado como principal fuente de energía (Ruiz et al., 
2007). Podría haber una conversión de los carbohidratos (glucógeno) para obtener una 
síntesis de novo de lípidos y poder soportar la gametogénesis, sobre todo en las últimas 
fases de la misma (invierno). Los niveles máximos de lípidos se han observado justamente 
en este periodo (otoño-invierno). Un estudio llevado a cabo por Kluytmans et al. (1985) en 
M. edulis sugiere que en la síntesis de novo estarían implicadas dos enzimas, la acetil CoA 
carboxilasa y la ácido graso sintasa. Esta probable síntesis de novo se observó también en 
el caso de X. securis, observándose una relación inversa entre la acumulación de glucógeno 
y lípidos. Además, los resultados de este estudio sugieren que las fluctuaciones 
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estacionales del glucógeno conducen a un cambio en los niveles de carbohidratos totales, 
lo que probablemente se deba a que es el tipo de carbohidrato más importante para esta 
especie de mejillón. Xenostrobus securis tiene un periodo de desove que comprende desde  
diciembre hasta febrero, lo que coincide con el Invierno del hemisferio Norte y el verano 
del hemisferio Sur (Wilson, 1968).  En nuestro estudio durante ese periodo se ha observado 
que X. securis muestra un incremento en las reservas de los carbohidratos durante el otoño 
y la primavera, y una disminución en las proteínas y los lípidos, lo que podría explicarse 
por las necesidades energéticas requeridas para el desove. En X. securis los niveles de 
lípidos aumentaron desde finales de primavera hasta el verano (mayo-septiembre),  lo que 
coincidiría con los resultados de Lubet et al. (1986). Las altas cantidades de reservas 
energéticas en forma de proteínas y lípidos observados en X. securis durante los meses de 
verano podrían deberse a un aumento en la disponibilidad de alimento de origen 
fitoplanctónico, y un proceso paralelo de acumulación de reservas lipídicas que no se 
usarían hasta el comienzo de la gametogénesis. Bressan y Marin (2007) han sugerido que 
durante el verano (julio-agosto) la mayoría de los mejillones permanecen en una etapa de 
reposo sexual, lo que hace que la demanda de energía metabólica sea menor. Esta situación 
junto con la presencia de un aumento del alimento disponible, permite la acumulación de 
lípidos y reservas de carbohidratos. Sin embargo, los bajos valores obtenidos para los tres 
principales sustratos energéticos en el manto de X. securis comparado con M. 
galloprovincialis, podrían ser explicados por las bajas tasas de absorción registradas por 
esta especie (X. securis) y por tanto poca disponibilidad para el almacenamiento de 
reservas energéticas. Esta condición sumada con la presión causada por el esfuerzo 
reproductivo sería causante de un estrés fisiológico para esta especie durante los meses de 
otoño e invierno. Acosta et al. (2010) también observaron una disminución notable de las 
proteínas tanto en P. perna como en P. viridis, que podría ser explicada por sus largos 
períodos de desove, aunque también  por la utilización de proteínas en los lóbulos 
gonadales, en donde es alojado la mayor parte del manto. Zandee et al. (1980) y Freites et 
al. (2003) mencionan que las proteínas del manto son los principales sustratos energéticos 
utilizados para la gametogénesis en mejillones.  
El acumulo de reservas en la glándula digestiva está influenciado por factores 
ambientales que limitan la disponibilidad de alimento. La glándula digestiva es un órgano 
importante como tejido de reserva (Gabbott, 1976), particularmente de carbohidratos, para 
permitir el desarrollo gonadal. En M. edulis los lípidos son sintetizados y almacenados en 
la glándula digestiva a mediados de verano cuando el contenido de los carbohidratos es 
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bajo (Gabbot, 1976). La utilización de los lípidos en la glándula digestiva podría estar 
asociada con el inicio de las fases de crecimiento de los ovocitos, como mencionan Barber 
y Blake (1981). La glándula digestiva mostró un patrón irregular en cuanto a la 
acumulación de los componentes bioquímicos citados. En X. securis la mayor acumulación 
de proteínas y lípidos se observó en primavera y la mayor acumulación de carbohidratos se 
observó a finales del otoño. En M. galloprovincialis la mayor acumulación de proteínas fue 
en primavera y otoño, los carbohidratos mostraron su pico estacional en primavera y los 
lípidos fueron en su mayoría almacenados en otoño e invierno.  
Las branquias tienen bajas tasas de conversión metabólica y son un órgano que 
presentan altos contenidos de lípidos (Cabanellas-Reboredo et al., 2009). En nuestro 
estudio observamos que en las branquias de X. securis la mayor acumulación de los 
sutratos energéticos tiene lugar durante el otoño e inicios del invierno. Mientras que para 
M. galloprovincialis se observa un comportamiento opuesto, es decir, la mayor 
acumulación de los sustratos energéticos se observa durante la primavera y el verano.  
Para ambas especies, los componentes bioquímicos estructurales (proteínas) son los más 
abundantes, seguidos de carbohidratos, que pueden actuar como componentes estructurales 
o de reserva, y por último los relacionados más directamente con el almacén de energía, los 
lípidos. En el caso de M. galloprovincialis, parece existir un almacenamiento efectivo en el 
manto (órgano con mayor concentración de carbohidratos y lípidos), mientras que en X. 
securis, la mayor concentración de componentes, tanto estructurales como de reserva, es en 
la glándula digestiva y las branquias, lo que parece sugerir una menor efectividad en la 
utilización y almacenamiento de la energía adquirida mediante la alimentación. 
La baja capacidad de almacenamiento de reservas en la especie alóctona, aunque parece 
no condicionar su supervivencia (altas tasas de supervivencia), podría limitar su capacidad 







































11. Conclusiones generales 
 
A partir de los resultados del estudio “Bioinvasión del mitílido Xenostrobus securis en 
la Rías Gallegas. Análisis fisiológico y bioquímico bajo condiciones ambientales 
variables” se han obtenido las siguientes conclusiones: 
Xenostrobus securis presenta las tasas fisiológicas (tasa de aclaramiento, tasa de 
ingestión orgánica,  eficiencia de absorción, tasa de absorción, respiración, excreción de 
amonio, SFG y K2) significativamente más bajas con respecto a las de M. galloprovincialis 
sometidas ambas especies a condiciones ambientales similares.  
La tasa de aclaramiento (CR) de X. securis se ve afectada de manera positiva, 
principalmente por el volumen empaquetado y la salinidad, mientras que en M. 
galloprovincialis se observa que la CR está afectada principalmente por el volumen 
empaquetado y la temperatura. 
La tasa de ingestión orgánica (OIR) de X. securis está afectada de manera negativa 
principalmente por el volumen empaquetado y la temperatura. Mientras que en M. 
galloprovincialis se ve influenciada de manera positiva, principalmente por la MPO y de 
manera negativa por el volumen empaquetado y la temperatura.  
La relación que existe entre la OIR y la MPO se ajuta a modelos lineales para ambas 
especies. Asumiendo el valor medio de la MPO registrado a lo largo del periodo 
experimental, 0.56 mg L-1, la OIR de X. securis alcanza una OIR de 0.64 mg h-1, mientras 
que en M. galloprovincialis la OIR alcanza valor de 1.93 mg h-1. La relación que se 
observa entre la OIR y el volumen empaquetado se ajusta a un modelo lineal para X. 
securis y un modelo doble recíproco para M. galloprovincialis. En particular para un 
volumen empaquetado medio (0.78 mm3 L-1) la OIR de X. securis (0.59 mg h-1) es menor 
que la de M. galloprovincialis (1.49 mg h-1). 
La eficiencia de absorción (AE) de X. securis al igual que M. galloprovincialis, se ve 
influenciada positivamente principalmente por la calidad (Q1). La relación que existe entre 
la AE y la Q1 se ajusta mediante el modelo curva-S para ambas especies. Con el valor 
medio de Q1 observado, 0.48, ambas especies registran valores similares de AE (56% y 
59%, para X. securis y M. galloprovincialis, respectivamente. 
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La tasa de absorción (AR) de X. securis se ve afectada positivamente esencialmente por 
el volumen empaquetado y la temperatura, mientras que la AR de M. galloprovincialis se 
ve afectada positivamente por volumen empaquetado, temperatura y Q1.  
La relacion entre la AR y el volumen empaquetado en X. securis se ajusta mediante un 
modelo lineal, mientras que para M. galloprovincialis el mejor ajuste es un modelo doble 
recíproco. El volumen empaquetado de 0.78 mm3 L-1 (valor medio observado), permite 
predecir una AR de 0.36 mg h-1 para X. securis y de 1.08 mg h-1 en M. galloprovincialis. 
El volumen de consumo de oxígeno (VO2) en X. securis se ve afectado de manera 
positiva por la temperatura y de manera negativa por la clorofila-a. Para M. 
galloprovincialis no se encontró influencia de las variables ambientales sobre el VO2. 
La tasa de excreción de amonio (VNH4-N) en X. securis se vio afectada positivamente 
por la MPO y la temperatura, mientras que para M. galloprovincialis el VNH4-N se ve 
afectado por la temperatura. 
El comportamiento del VNH4-N en relación a la temperatura se explica mejor mediante 
un modelo lineal en ambas especies. Esto nos permite predecir valores de VNH4-N de 9.54 
µg h-1 para X. securis y de 14.59 µg h-1 para M. galloprovincialis si se asume un valor 
constante de la temperatura de 16.49 ºC. 
Para el scope for growth (SFG) de X. securis, se ha encontrado un efecto causado por la 
clorofila-a, mientras que en M. galloprovincialis el SFG se ve afectado principalmente por 
la clorofila y la temperatura. Sin embargo, el comportamiento de esta variable fisiológica 
(SFG) puede ser mejor interpretado en relación a la energía absorbida y el gasto 
metabólico. X. securis presentó menores tasas de absorción y mayores gastos metabólicos 
con respecto a M. galloprovincialis. La relación de dependencia entre la ración absorbida y 
la SFG,  tiene menos fortaleza en X. securis y se ajusta mejor bajo un modelo lineal. Esto 
podría ser debido a dos causas: primero, que en X. securis ocurra un catabolismo inmediato 
de los sustratos metabólicos para sustentar el proceso de la respiración principalmente, y/o, 
que X. securis presenta menor adaptabilidad a las características medioambientales propias 
de la zona de estudio. 
En cuanto al efecto de la salinidad, X. securis manifiesta menor tolerancia a cambios en 
el rango de salinidades registrados en este estudio (8.17‰-34.94‰). Mientras que M. 
galloprovincialis presenta una mayor tolerancia a cambios en el rango de salinidades de 
23.86‰ a 34.94‰, manteniendo las tasas fisiológicas constantes. Las alteraciones de las 




extremadamente bajos como los detectados en noviembre de 2009 (8.17‰), lo que podría 
ser debido a que esta especie mantiene mayor capacidad de adaptación a los cambios 
estacionales que ocurren en la salinidad de su hábitat. 
Para ambas especies, los componentes bioquímicos estructurales (proteínas) son los más 
abundantes, seguidos de carbohidratos, que pueden actuar como componentes estructurales 
o de reserva, y por último los relacionados más directamente con el almacén de energía, los 
lípidos, que se catabolizan más activamente en las épocas previas al desove. Además, 
dentro de los carbohidratos, las variaciones del glucógeno parecen conducir a un cambio en 
los niveles de carbohidratos totales, lo que parece sugerir que sea un carbohidrato esencial 
para ambos bivalvos.  
En el caso de M. galloprovincialis, parece existir un almacenamiento efectivo en el 
manto (órgano con mayor concentración de carbohidratos y lípidos), mientras que en X. 
securis, la mayor concentración de componentes, tanto estructurales como de reserva, es en 
la glándula digestiva y las branquias. Esto parece indicar una estrategia de almacenamiento 
energético diferente, que se traduce en una menor efectividad en la utilización y 
almacenamiento de energía en X. securis dentro de las aguas gallegas.  
La baja capacidad de almacenamiento de reservas en X. securis, aunque parece no 
condicionar su supervivencia (altas tasas de supervivencia), podría limitar su capacidad 
reproductiva y por tanto su capacidad expansiva. 
El bajo rendimiento de X. securis en comparación con M. galloprovincialis sugiere que 
esta especie no supone un peligro potencial directo que pueda desencadenar el 
desplazamiento de M. galloprovincialis (mejillón autóctono). Sin embargo, la introducción 
de una nueva especie filtradora a un nicho ocupado de forma tradicional por M. 
galloprovincialis puede tener consecuencias indirectas imprevistas a nivel ecológico. 
La ecofisiología es una herramienta indispensable para estudiar la capacidad invasora de 
las especies alóctonas frente a las autóctonas, ya que permite estudiar la capacidad de los 
organismos para rentabilizar la energía disponible en el ambiente. Este estudio constituye 
un primer paso para entender la capacidad de expansión e invasión de X. securis en las 
Rías gallegas. A pesar de que resta mucho aún por estudiar antes de que podamos tener una 
idea definitiva de los efectos de la invasión  por parte de este bivalvo, y por ende, de 
ninguna manera pueden tomarse estos resultados como una valoración a escala global del 
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